N SECTES SOCIAUX 


Har 5°62 
BULLETIN DE L'UNION INTERNATIONALE POUR L'ETUDE DES INSECTES SOCIAUX 


COMITE DE REDACTION 


J. D. CARTHY, P. H. CHRISTENSEN, A. C. COLE, 
K. GOSSWALD, P.-P. GRASSE, C. JUCCI, 
A. RAIGNIER, D. STEINBERG, T. UCHIDA 


Volume Vill - Juin 1961 - Numéro 2 


mAS SON & Cite ep ore URS PARIS 


PUBLICATION PERIODIQUE TRIMESTRIELLE 


INSECTES SOCIAUX 


Revue consacrée 4 ]’étude de la Morphologie, de la Systématique et de la Biologie des | 


Insectes sociaux. 


Publiée sous les auspices de 


L’UNION INTERNATIONALE POUR L’ETUDE DES INSECTES SOCIAUX 


COMITE DE REDACTION 


J. D. Cartuy, Department of Zoology, Queen Mary College, Mile end Road, London E 4 | 


(England). 


P, H. CuristenseEn, Universitetets Institut for almindelig Zoologi, Universitetsparken 3, 
Copenhagen, Denmark. 


A.C. Coxz, Department of Zoology and Entomology University of Tennessee, Knoxville, | | 


Tennessee (U.S. A.). 


K. Gésswaxp, Institut fiir Angewandte Zoologie der Universitat Wurzburg, Réntgen-~ | 


ring 10, Wiirzburg, Deutschland. 


P.-P. Grass&, Laboratoire d’Evolution des Btres organisés, 105, boulevard Raspail, 
Paris-VI°, France. 


C. Jucct, Istituto-di Zoologia « L. Spallanzani », Pavia, Italia. 


A. Raienter, 14, rue des Récollets, Louvain, Belgique. 


D. Ste1nBERG, Zoological Institute, Academy of Sciences of the U.S. S. R., Leningrad 


164, U.S. 5. R. 


T. Ucuipa, Zoological Institut Faculty of Sciences, Hokkaido University Sapporo, 
Japan. 


PRIX DE L’ABONNEMENT POUR 196] ADMINISTRATION 
France et Communauté Frangaise : 50 NF 


Dollar U.S. A. : 14 MASSON et Cie, Editeurs 


Etranger 


Egalement payable au cours officiel 
dans les autres monnaies. oO 


Prix spécial pour les membres de |’Union inter- 
nationale pour I’étude des Insectes sociaux. SECRETAIRE 


France et Communauté Frangaise : 45 NF 

Dollars : 12,85 

Francs Belges =: 642,50 M. Jacques LECOMTE 

Réglement : a) Chéque sur Paris d’une banque officielle. Laboratoire de Recherches Apicoles 
b) Virement par banque sur compte étranger. 6 LA GU YONNERIE 22 


c) Mandat. International. 


d) C. C. P. Paris 599. BURES-SUR-YVETTE (Seine-et-Oise) 


Etranger 


Rint od bed 2 Peer 4 # FLEE As RE AS Pitty vie MER eet! Lie Fi ap 


Francs Belges : 700 120, boulevard Saint-Germain, PARIS-Vie | 


SUR LA TRANSMISSION D’ISOTOPES RADIO-ACTIFS 
ENTRE DEUX FOURMILIERES D’ESPECES DIFFERENTES 
(FORMICA RUFA et FORMICA POLYCTENA) 


par 
Rémy CHAUVIN, Guy COURTOIS et Jacques LECOMTE 


(Station de Recherches Apicoles, Bures-sur- Yvette, Seine-et-Oise, et Section d’ Application 
des Radio-éléments, Centre d’Etudes Nucléaires de Saclay, Seine-et-Oise.) 


Lun de nous (CHauvin, 1957-1960) étudiant depuis 6 ans de nombreuses 
fourmiliéres qui se trouvent dans un bois prés d’Epernon (Eure-et-Loir), 
le terrain nous a paru convenir pour des marquages de Fourmis a l’aide 
d’isotopes radio-actifs. Une grosse fourmiliére appartenait a l’espéce poly- 
ctena, une dizaine d’autres, plus ou moins proches 
de la premiere, étaient des rufa, beaucoup moins Bt 


populeuses. 
° [S 


Description de la fourmiliére de « polyctena ». 


C’est elle que nous avons décidé de marquer ae 
d’abord. Elle se trouve a flane de coteau, au 
milieu d’un taillis assez dense de chénes, de cha- 
taigniers et de peupliers. Elle est extrémement 
-populeuse, et le bruit des Fourmis’ marchant sur 
les feuilles mortes s’entend facilement a distance. 
Le plan ci-joint montre les pistes ou se déplacent 
les tres nombreuses Fourmis (4 a 5 passages a 
la- seconde sur certaines pistes). Leur longueur 
totale dépasse 200 m. Non seulement le nid ne 
forme pas de déme, mais il ressemble plutot a 
une cuvette légérement excavée dont le fond 
‘serait tapissé de brindilles. Au centre un coup Fi¢. 1. — La fourmiliére de 
5 ; : . aos polyctena avec ses pistes. 
de pioche permet de découvrir une trés vieille Oy a indiqué par des lettres 
‘souche complétement évidée dont il ne reste (J, 4, Ht Ebmifes tent a 
presque rien. Le sol Juicrméme doit étre creusé Eten fae th 
de nombreuses galeries, car on le sent céder sous 
le pied aux abords immédiats de la fourmiliére. 
1] nous semble qu’on pourrait évaluer la population du nid a plusieurs 
‘millions d’individus, chiffre qui est atteint assez souvent, on le sait, par 
les grands nids polygynes de polyctena. 
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Quant aux fourmiliéres de rufa, certaines se trouvent singuliérement 
proches (une soixantaine de métres) de polyctena ; il ne semble pas pourtant 
se produire de bagarres; tout au moins n’en avons-nous pas observe. 
Toutefois, les démes de rufa, observés depuis 5 ans, sont restes curleuse- 
ment petits, inférieurs, semble-t-il, aux standards normaux de l’espece. 
S’agirait-il d’une concurrence vitale, tous les pins qui pourraient héberger 
des pucerons a miellat étant largement occupés par polyctena ? 


Les techniques de marquage et de détection. 


Nous avons marqué vers 19 h 30, le 15 mai 1961, la fourmiliére de 
polyctena avec 50 me d’or radio-actif (1%8Au, solution colloidale standard 
du CEA) mélangés 4 50cm? d’une solution sucrée trés épaisse, versée sur la 
surface dela fourmiliére. Les Fourmis ont commencé a s’y intéresser immé- | 
diatement. Notons que, si l’on considére ]a colonie comme peuplée de 
1 million d’individus (mais ce doit étre inférieur 4 la réalité) et si l’activité 
initiale se répartit entre toutes Jes fourmis d’une maniére égale (ce qui est 
assez problématique d’aprés GosswaLp et KLorr), nous arrivons a une 
activité de 0,05/uc fourmi qui reste encore aisément décelable par les deux 
moyens de détection utilisés. En effet, cette activité représente 1 870 désin- 
tégrations pas seconde. Avec Je moins sensible de nos détecteurs (sonde 
portative, voir plus loin), cette activité sera comptée avec un facteur géome- | 
trique de 0,4 et une efficacité de détection de 0,5 environ, soit donc un signal 
net de 374 dés/s. On peut admettre que le minimum décelable par ledit 
appareil sera de 4 chocs par seconde, soit environ 100 fois moins que Ja 
valeur citée plus haut, soit 0,0005 wc. Ces estimations ne tiennent naturelle- 
ment pas compte de la décroissance due a la période radio-active 
(Ta = 2,8 j) et ala période biologique Tb inconnue, entrainant une période 

Pe — | 
apparente T : 1 = Te Th 

Sur le terrain, des relevés avant marquage (pour le bruit de fond) et 
apres marquage ont été réalisés avec le scintillométre portatif a sonde 
marque Victoreen « Scintillac » EB 641 équipé d’un cristal détecteur INa 
(Tl) de diamétre = 1” 1/4 et de hauteur 1” 1/2. 

Aprés marquage toutes les détections ont été réalisées a l’aide de l’en- 
semble portatif, comme on vient de le dire, mais aussi avec un ensemble de 
comptage constitué d'un DCS 1 a cristal creux, préampli Gason, protégé 
par un chateau de plomb de 5 cm d’épaisseur, et d’une échelle de comptage 
de 1 000 a THT incorporée. Le cristal creux avait les caractéristiques sui- 
vantes : dimensions 1” 3/4 x 2”, puits 21/32” x 11/8”. Une expérience 
préliminaire a montré pour une THT de 1 300 V lexistence d’un pseudo- 
palier d’au moins 5 V sur le seuil de discrimination (10 a 15 V). Ce pseudo- 
palier assure une bonne stabilité de comptage. Lorsque nous employons 
expression cpm bruts, cela s’entend avec bruit de fond inclus; cpm nets 
signifie avec bruit de fond déduit. 
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Le mardi 16 a 9 heures, les Fourmis du centre du 
saturation du détecteur ; 


91 000 cpm. 


Résultats. 


Prélévement sur les chemins du n° 1 au n° 8. 


SITE. 


extrémité 
extrémité 
milieu 


POC ee ee 


milieu 


milieu 


milieu 


ier a aie) 6) eels, es lugleis 


DHNIUNIDBUOP RP wOWne 


COMPTAGE 1 MN 
CPM BRUTS. 


NOMBRE DE FOURMIS 
COMPTEES, 
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nid provoquent la 
au bord de la fourmiliére on obtient encore 


Bruit DE Fonp, 


313 


318 


On notera l’extréme divergence des résultats ; A ’heure indiquée, |’acti- 
vité du milieu est toujours plus grande que celle des extrémités des pistes ; 
~ ce qui signifie que l'isotope est seulement en cours de répartition. 
Cette inégalité de répartition de isotope s’atténue d’ailleurs avec le 
temps ainsi que le montrent les mesures individuelles effectuées sur un lot 
de 19 Fourmis prélevées sur la piste n° 3, le mercredi 17 A 9 h 30: 


Fourmi. Cuocs Brurts 
Noe, PAR MN. 

i ares 1 239 

Je eee 623 

kee? eae 640 

£3 138 salen 487 

age ae 613 


No Cem No CpM. 

Gr ee SOS sees, 580 

Ph eh gas S292 ee a Oe ayaa 

Sa, Mase LQ 3S ae 404 

Gee ee LSM ge ea 898 

COS Soe tee LE OOO) Mls een 3 1 354 


soit 16 strement actives ; 2 stirement inactives, et 1 douteuse. On peut 
remarquer qu’en dehors d’une Fourmi trés active, la dispersion est faible : 
“nous trouvons 6 Fourmis entre 550 et 650 et 13 entre 540 et 1 100. A noter 

Ja présence d’une Fourmi extrémement active (on peut évaluer son activité 

a 0,5 we). La dispersion est beaucoup moins forte que la veille; mais notable 

néanmoins ; il faut remarquer que l’inégalité d’absorption de la nourriture 

parait tres fréquente chez les Insectes sociaux ; en tout cas LecomrTeE avec 

les isotopes et LENsky avec ]’eau ont mis en évidence des phénomeénes tout 
a fait analogues chez les abeilles (travaux en cours de publication). 
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La répartition de I’activité sur le corps des « polyctena ». 


Le tube qui a servi aux mesures dans le cas de Ja Fourmi hyper- 
active n’est pas pollué (423 cpm pour un bruit de fond de 412 cpm), donc la 
Fourmi n’est pas contaminante et l’activité est interne. Téte, thorax et 
abdomen ont été séparés et comptés individuellement : la téte donne 
490 cpm bruts le thorax 427 et ’abdomen 257 000 soit, 99,9 % du total. 

I] était donc probable que, si Jes Fourmis se souillent d’isotopes a la 
surface de leur corps au moment ot elles l’absorbent, les activités de 
léchage si fréquentes chez cette espéce aboutissent trés vite 4 emmagasiner 
toute lactivité dans l’abdomen. Nous avons voulu cependant pousser les 
choses plus loin et nous assurer d’une part que les pattes des fourmis ne 
sont pas contaminantes, et d’autre part que les chemins suivis par les 
Fourmis ne sont pas contaminés. Dans un premier lot d’une vingtaine de 
Fourmis prélevées sur une piste trés active, les pattes ont été arrachées ou 
coupées sans précaution : alors le corps donne 6 405 cpm nets et les pattes 70, 
soit un rapport d’activité pattes/corps = 1 %. Dans un deuxieme lot, les 
pattes ont été non plus arrachées, mais sectionnées avec précaution a 
Vaide de ciseaux d’ophtalmologiste : corps = 725 cpm nets, pattes = 0; 
pour un troisiéme lot, les résultats sont identiques. 


Les matériaux des pistes sont=ils actifs ? 


Au bout de la piste n° 3, un coton a été frotté contre le trone du grand 
pin ot elle aboutit, en prenant grand soin de ne pas écraser les nombreuses 
Fourmis qui y grimpent ; le coton avait été imbibé d’eau et de quelques 
gouttes de détersif : son activité a été reconnue nulle. Nous avons alors 
prélevé environ un litre des feuilles mortes sur ]esquelles marchent les 
Fourmis avant d’atteindre le pin; c’est une opération délicate, car il est 
trés difficile de s’assurer qu’aucune Fourmi n’est mélangée aux feuilles. On 
trouve alors pour ces feuilles 441 cpm bruts, ce qui peut correspondre a une 
légére activité, mais il faut noter que la différence avec le bruit de fond 
est. tres faible et que Ja présence d’une seule fourmi dans les feuilles 
suffirait a l’expliquer. 


La communication de lactivité aux fourmiliéres de « rufa » voisines. 


Mais le point qui nous a paru le plus intéressant a été la découverte d’une 
activité faible mais nette dans trois fourmiliéres de rufa situées a une cin- 
quantaine de métre du nid de polyctena, a la suite du marquage de ces 
roa et de ces dernicres seulement. A l’aide du détecteur portatif, on 
observe : 
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FouRMILIERE. Dares. 47 (44 4-30). (15 4). (17 4). 
A 25/25 cps 25/25 25/25 
D 25/25 24/23,5 23,5/23,5 
H 22/33 26/33 21/34 
I 25/25 24/34 26,1/31,4 
J 25/36 25/32 24,7/35,4 


cps = choes par seconde. 


Le premier chiffre indique le bruit de fond a 1 m de la colonie, le 2, ce 
que donne le compteur lorsque la sonde est posée sur la fourmiliére. Or, le 
mardi 16, 4 9 heures, aucune fourmiliére de rufa n’était active; a 12 heures, 
H Vétait nettement et J commengait a l’étre. A 17 heures, H et J 
étaient actives (H = 42 contre 25 bruit de fond). Enfin, le mercredi 17 a 
9 heures, H = 25/30 (premier chiffre correspond au bruit de fond), J = 25/32 
et I, devenue active = 25/35. Les autres fourmiliéres sont inactives. Ces 
mesures ont été réalisées avec la constante de temps maximum, soit 10 se- 
condes, et les chiffres indiqués correspondent aux moyennes de 3 lectures. 
Dans ces conditions l’écart quadratique o relatif [o (N)/N] est de l’ordre 
de 445 %, soit + 1 cps (a 66 % de degré de confiance). 

Au cours du dernier relevé, une vingtaine de lectures ont été faites pour 
chaque point, et on en a fait Ja moyenne arithmétique ; les chiffres sont 
alors donnés avec une décimale. 

I] faut noter un fait assez curieux : les oscillations de l’aiguille du « scin- 
tillac » au cours des mesures ; l’activité varie presque continuellement. 
Ceci peut étre dé a la présence intermittente de Fourmis radio-actives, mais 
le phénomene reste difficile a interpréter. 


Evaluation de l’activité de Fourmis (« F. rufa ») avec ensemble EDITH. 


Dans toutes ces expériences les fourmis au nombre approximatif d’un 
millier étaient prélevées sur la fourmilliére et portées dans Vappareil. 


Marp116 (15 4) Mercrepr 17 (10 4 30) 


cpm/temps cpm/temps 
de comptage. de comptage. 
BRUIT DE FOND. 1 416,4/15 minutes 4412,0/20 minutes 
2 407/5 minutes — 
A Fourmis 426,4/5 minutes 
D Fourmis 402,0/5 minutes 
H Fourmis 4426/5 minutes 429,1/35 minutes 
Brindilles 435,2/10 minutes 
Linge posé sur la four- 
miliére et imbibé 
d’acide formique 413,3/10 minutes 
I Fourmis 511,8/10 minutes 
4) Fourmis 428,0/5 minutes 4224/10 minutes 
L Fourmis 441 ,8/5 minutes 


Fourmis 431,7/10 minutes 
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Ainsi donc, a une seule exception pres, celle de la fourmiliére D, tous les 
échantillons donnent un nombre de chocs supérieur au bruit de fond, et cela 
méme dans le cas de la fourmiliére L trés éloignée de polyctena, et avec laquelle 
des échanges paraissent invraisemblables (ce phénoméne de lactivité des 
fourmiliéres éloignées est fort curieux et nous allons y revenir). Soit s le 
signal enregistré, N la moyenne de comptage du lot considéré, b la moyenne 
de comptage du bruit de fond 


s=N— DB. 


On peut, en utilisant la formule 6; = Voy +o? >, calculer lerreur qua- 
dratique sur le signal s, ce qui donne s = 14 coups-minute et  (s) = 3,8 
coups-minute. Pour que le signal 
soit nul, ce qui correspondrait 


1 a une activité nulle, il faut une 
0,73 variation du signal de 3,7 c. Or 
0.01 il n’y a pas une chance sur 1000 

; 

0/09 pour que cela se produise. On 

) doit donc admettre que les four- 

miliéres présentent une activité 

0,01 certaine, mais faible. Cette faible 

activité peut étre due, soit ala 
0 présence d’or radio-actif, mais 
)001 cette explication n’est guére va- 


Fic. 2. — Explication dans le texte. En abscisses, lable [$Qalos la fourmiliere L, soit 
nombre de fourmis actives dans la colonie. a une activité naturelle des Four- 
Exemple: pour 1 seule fourmi active dans la mis: présence de *K ou retom- 
oe ane mi Zraent dam git bées radio-actives. Co point reste 
a élucider avec un compteur a bas 
bruit de fond. Notons toutefois 
que méme avant le marquage nous avons été intrigués par les oscillations 
fréquentes du scintillomeétre dés qu il était posé sur une fourmiliére alors 
quwil reste stable sur le sol a 1 m de celle-ci. Notons aussi que cette mise en 
évidence dune faible radio-activité dans les fourmiliéres proches ou non de la 
colonie marquée minfluence en rien nos conclusions quant aux mesures 
effectuées non plus a l'aide du compteur EDITH mais a Vaide du scintillo- 
metre portatif ; ces dernieres mesures globales (et non plus effectuées seule- 
ment sur un échantillon de fourmis comme dans le cas du tableau 
précédent) montrent une activité indiscutable de H, I, et J, et pratique- 
ment rien sur les autres nids de Formica rufa. 


Les prélévements de « Formica rufa » sont=ils représentatifs ? 
Admettons, pour la facilité des calculs, que la population de chaque 
fourmiliére soit de 1 000 000 d’individus et que chaque prélévement cor- 
responde a 1 000 individus (ce qui n’est pas éloigné de la vérité), et cher- 
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chons la probabilité pn pour que, dans un tel prélévement, il y ait au moins 
1 fourmi active, en supposant qu’il y a n fourmis actives dans la colonie et 
que n est petit devant le nombre de fourmis de la colonie. 

Dans ce cas, la probabilité pour qu’une fourmi soit inactive est : 


n ie 
1 — 7900 000' et la probabilité pour que les 1 000 fourmis prélevées 


soient inactives est : 
/ n \ 1 000 
eae i. ~~ £000 000 | 
qui peut s’écrire : 


= n £000 6-2 | 6 
I ie Toa TN | : | - 


n : n ; 
Gn = exp. (ii PUISqUC 7H 900 est faible. 


Dans ce cas, Ja probabilité cherchée p, est : 


\ 
\ 


[ n 
Pu 1 — Oy = Re exp. \ 1000) 


La courbe représentative de cette fonction est donnée par la 
figure 2. 

De cette courbe, il ressort que la probabilité envisagée est faible tant 
que le nombre n de fourmis actives est petit, et que, par suite, un tel prélé- 
vement n’a que trés peu de chance de représenter l’état réel de la fourmi- 
lire. On peut done dire que les procédés par échantillonnage sont faible- 
ment représentatifs tant qu’il n’y a pas, dans la colonie, un nombre impor- 
tant de fourmis actives. 


Discussion. 


Si ces expériences se sont déroulées en 1961, il nous faut signaler cepen- 
dant que nous les avions réalisées déja en 1960 mais dans des conditions 
facheuses (il pleuvait 4 torrents). Quelques Fourmis (polyctena) se dépla- 
caient pourtant sous les feuilles des pistes. La colonie de polyctena avait été 
marquée en utilisant la méme technique qu’en 1961. Nous avions alors 
remarqué le lendemain (25 mai 1960) une faible activité au scintillac 
- (Victoreen 641) dans la colonie de rufa étiquetée J (35-37 cpm, bruit de 

fond 29-32), peut-étre en D (23-24, bdf 20-21),en E (20-22, bdf 17-19) et, 
~ chose tres curieuse, en L (23-25, bdf 18-20). (Rappelons qu’elle est si éloi- 
enée des polyctena que nous persistons a rejeter Vhypothese des échanges, 
surtout par mauvais temps). - 

En 1961, le temps était fort beau au moment des expériences, et nos 
résultats sont beaucoup plus clairs. I] nous semble qu’on peut en tirer les 


conclusions suivantes : 
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La radio-activité est interne : c’est-a-dire qu’on peut rejeter l’hypothése 
d’une contamination du corps par les produits radio-actifs; en effet, les 
pattes, la téte et le thorax sont inactifs, seul abdomen concentre tous les 
cpm, corrélativement les pistes elles-mémes ne sont pas actives. 

La radio-activité se transmet de polyctena a rufa. I] nous semble qu’on 
ne peut échapper a cette conclusion, sur la foi du scintillometre. Quant a la 
maniére dont cette transmission s’effectue, on peut envisager diverses 
hypothéses ; nous exclurons d’abord celle suivant laquelle les rufa pour- 
raient se contaminer en traversant les pistes de polyctena : d’abord ces 
pistes elles-mémes sont inactives, ensuite la population de polyctena qui 
s’y déplace est si dense qu’on ne voit pas la possibilité pour une Fourmi 
d’une autre espéce de les traverser sans se faire houspiller d’importance. 
Reste alors des attaques possibles des polyctena par les rufa, qui les dévore- 
raient et emporteraient ainsi dans leur colonie des matiéres radio-actives. 
Mais, d’aprés LANGE, ce serait plutot polyctena qui attaquerait rufa; 
dautre part, nous n’dvons pu constater nous-mémes ces attaques dans la 
nature. Peut-étre aussi les rufa pourraient-elles emporter des matériaux 
de construction souillés des excréments radio-actifs de polyctena ; nous 
sommes dans Vincapacité d’infirmer cette derniére hypothése que nous 
considérons pourtant comme assez improbable. On pourrait penser aussi 
que les rufa fréquenteraient les mémes pins que polyctena et lécheraient 
les mémes pucerons pour en obtenir du miellat ; mais nous n’avons pu 
jusquw’ici mettre en évidence des pistes de rufa se dirigeant vers les pins de 
polyctena et nous n’avons jamais vu de rufa sur le tronc de ces pins ; nous 
pensons donc qu'il faut rejeter l hypothese d’une régurgitation de matiéres 
radio-actives auprés des pucerons, qui serait ensuite absorbée par les 
ouvriéres de rufa ; rappelons d’ailleurs que la téte d’ouvriéres de polyctena 
tres actives est elle-méme complétement inactive. 

Mais, en 1960, GosswaLp et Kiort ont découvert, par le moyen des 
radio-isotopes, des échanges entre Fourmis d’espéces différentes, apparte- 
nant toutes au genre Formica (polyctena, rufa, pratensis). Les échanges 
paraissent aussi faciles de polyctena a rufa que dans le sens opposé. I] est 
vrai qu'il s’agit ici d’expériences de laboratoire, entre de petits groupes de 
Fourmis que l’on réunit dans une enceinte de faibles dimensions. Ajoutons 
incidemment que ces échanges entre insectes sociaux d’espéces différentes 
ne sont pas sans exemple ailleurs que chez les Fourmis : c’est ainsi que 
Y Apis mellifica peut échanger de la nourriture avec des ouvriéres d’ Apis 
indica. 

Nous retiendrons done cette derniere hypothése des échanges buccaux 
entre les deux espéces dans les conditions naturelles. On peut l’étayer 
de deux arguments. 1° C’est la seule pour laquelle parle l’expérience, 
méme si elle s’est déroulée au laboratoire ; 2° la transmission de la radio- 
activité a rufa est rapide et peut étre considérée comme réalisée au bout 
d’une quinzaine d’heures aprés le marquage. 

Il reste enfin le probléme de la radio-activité « spontanée » des fourmiliéres 
telle qu’on peut la mettre en évidence avec des appareils trés sensibles. 
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Des études en cours semblent montrer que cette radio-activité serait due 
au *K isotope naturellement radio-actif. 


Résumé. 


Les Formica polyctena qui ont recu un radio-isotope (or radio-actif) 
Vingérent rapidement et peuvent le transmettre aux fourmiliéres voisines 
de Formica rufa. La radio-activité se localise dans abdomen des Fourmis. 
est probable qu'il s’agit d’un échange par voie buccale. Les fourmiliéres 
présentent souvent, avant tout marquage, une certaine radio-activité trés 
faible, et due sans doute d’aprés des recherches en cours, a la présence 
naturelle de potassium dont Visotope 40 est naturellement radio-actif. 


Summary. 


When a radioisotope is given to F’. polyctena field nests the ants become 
active after a few hours ; the activity is localized in abdomen only ; it can 
be transmitted to rufa nests in the neighbourhood. An oral exchange from 
polyctena to rufa is considered as a probable hypothesis. Ants nests show 
in many occasions, before radio-active tracer is given to, a small degree of 
activity, still unexplained. 


Zusammenfassung. 


Die Ameisen (Formica polyctena) die man mit einem Radioisotop 
(Radio-Gold) gefiittert hat zeigen nach kurzer Zeit eine messbare Radio- 
aktivitat welche an Nachbar-Vélker der Formica rufa Art tibertragen 
wird. Die Radioaktivitat liegt am Abdomen der Ameisen. Es handelt sich 
wahrscheinlich um einen Futteraustausch. Die Ameisenvolker zeigen oft, 
auch vor der Fiitterung mit Radioisotopen, eine schwache nattirliche 
Radioaktivitat dessen Ursache noch ungeklart bleibt. 
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EFFETS DU GROUPEMENT SUR L’ACTIVITE 
ET LA PONTE DU DORYPHORE 
LEPTINOTARSA DECEMLINEATA SAY 
(Col. Chrysomelidae) 


par 
P. GRISON et M™e R. RITTER 


(Institut National de la Recherche agronomique, Versailles (France).] 


1° Introduction. 


En observant dans la nature la distribution des pontes du doryphore, 
Leptinotarsa decemlineata Say, sur des parcelles homogénes de Solanum 
tuberosum, il nous a semblé que le nombre d’ceufs déposés, tantdt sur le 
feuillage de la Solanée, tantét sur les plantes adventices, n’était pas 
toujours en rapport avec le niveau de population d’imagos évalué dans 
la culture. 

Tenant compte, également, de plusieurs observations faites en élevages 
au laboratoire, nous avons été amenés a envisager, d’une part, l’analyse 
des effets biologiques variés du groupement d’individus et, d’autre part, 
Ja maniere dont Vanimal subit Vinfluence de ce groupement. 

Bien entendu, nous éviterons la confusion avee les « effets de masse » 
traduits souvent par des intoxications dues a une surpopulation dans 
un espace restreint ou dans une atmosphere confinée, ou dues encore a un 
aliment insuffisant ou souillé. 


2° Méthode expérimentale et observations préalables. 


Pendant de nombreuses années, nous avons observé l’activité et le 
comportement de l’imago de Leptinotarsa decemlineata Say, soit en cages 
de plein air ou en laboratoire, pour étudier divers aspects de son mode de 
vie, de son alimentation et de sa reproduction. Le matériel expérimental 
utilisé a été décrit ailleurs (Grison, 1952) ; la capacité des bonnettes en 
grillage (160 cc), la quantité suffisante d’aliment offert et les soins quotidiens 
apportés aux élevages, ainsi que les conditions extérieures dans lesquelles 
ceux-ci étaient placés, ne permettent pas de penser que les insectes subis- 
saient des conséquences physiologiques défavorables dues a leffet de 
masse. 

Les animaux, utilisés dans les expériences relatées ci-dessous, sont tous 
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prélevés au début de la « phase reproductrice », c’est-a-dire apres la période 
hivernale de diapause (Grrson et Le Berre, 1953). La longévité, dont nous 
parlons ici, n’est donc pas la longévité imaginale totale depuis la nym- 
phose jusqu’a la sénescence et la mort, mais la survie apres l’émergence 
printaniére jusqu’a la mort. 

L’évolution pondérale des femelles a été prise en considération, car, 
pendant la phase reproductrice, le rapport entre le poids et la consomma- 
tion («rendement pondéral») est meilleur chez les individus groupés, 
e’est-a-dire que les besoins alimentaires de ceux-ci sont beaucoup plus 
faibles pour une évolution pondérale analogue (fig. 1). 

Dans la relation présentée dans le graphique de la figure 1, la grande 
divergence des courbes de consommation se situe seulement durant la 
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Poids % 
Pds initial _——— Se 
a Zi bh aie Pape en ee 
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-—~—.---— ig Se 2s 
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XN 
150 
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ae perk 
501 Maier oe ge is sc oan gee 
0 
OO GB te 26 nic 17 24 1 7 
Avril Mai Juin Juillet 
Fic. 1. — Consommation et évolution pondérale moyennes de femelles isolées et groupées par 


5 individus. 


premiere moitié de la phase reproductrice, c’est-a-dire pendant la période 
de ponte intense. En sorte que, lorsque celle-ci cesse et que les courbes de 
consommation des individus isolés et des individus groupés deviennent 
analogues, nous pouvons considérer, en premiére approximation, que 
nous avons une représentation de la «ration d’entretien» nécessaire a 
Porganisme en état d’équilibre physiologique et chez lequel les échanges 
d’eau et de matiéres sont réduits au minimum (BusneL, 1939) jusqu’a la 
sénescence proprement dite ; celle-ci se situe, dans le cas cité, vers le 
quatre-vingtiéme jour et se traduit par une diminution brutale du poids 
de linsecte ramené aux environs du poids initial (Grison, 1958) 
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La consommation a été évaluée en surface foliaire de Solanum tuberosum 
de qualité nutritive comparable dans tous les lots, en sorte que le rapport 
«surface/poids d’aliment consommé » restait A peu pres analogue. Nous 
avons établi une corrélation étroite entre la fécondité et la quantité d’ali- 
ment consommeé par des femelles isolées (Grison, 1957 et 1958). 

La fécondité a été évaluée dans nos essais par le nombre de pontes ou, 
le plus souvent, par la quantité totale d’ceufs pondus par jour. Or, l’ana- 
lyse statistique montre que nous pouvons accorder autant d’intérét au 
nombre de pontes, c’est-a-dire a la valeur représentant la fréquence des 
émissions d’ceufs, qu’a la fécondité exprimée par la quantité d’ceufs 
pondus ; en sorte que l’usage de cette derniére valeur permet de se confor- 
mer a la régle établie par la plupart des auteurs. 

L’observation préliminaire de la ponte de couples de doryphores groupés 
par cing et de celle de couples isolés indique une différence trés élevée 
entre la fécondité des femelles : 

La quantité d’ceufs pondus pendant quatorze jours est par 10 lots de 
1 couple : 231 + 192 + 157 4+ 127+ 106+ 105 + 77 + 66 + 39+ 0, 
soit un total de 1 100 ceufs pour 10 femelles et une moyenne de 110 cufs 
par femelle; tandis que, par 10 lots de 5 couples, elle est de : 392 
+ 202 + 191 + 174+ 164+ 107 + 94 + 50 + 43 + 34, soit un total 
de 1451 ceufs pour 50 femelles et une moyenne de 29 cufs par femelle. 

Cette réduction considérable de fécondité des femelles, observée dans 
les lots ou les animaux étaient maintenus groupés, méritait une analyse 
approfondie des relations fécondité-consommation-groupement, sans 
négliger ’évolution pondérale des insectes. 


3° Résultats expérimentaux. 


L’examen séparé de divers processus physiologiques et les constata- 
tions faites sur l’influence du groupement nous ont amené a reprendre 
dans une méme expérience les différents faits exposés ci-dessus en vue 
d’une analyse biométrique permettant de mettre en évidence les corré- 
lations significatives et, s’il y a lieu, influence propre du « groupement » 
des femelles sur leur capacité reproductrice. 

Nous avons utilisé la méthode expérimentale habituelle décrite ailleurs 
et rappelée ci-dessus. L’expérience a débuté le 9 mai 1952 avec des in- 
sectes ayant hiverné dans les mémes conditions en pots @hibernation 
placés en plein air et ayant tous émergé du sol a la méme date, c’est-a-dire 
le 8 mai. Les élevages ont été conduits dans des conditions rigoureuse- 
ment analogues : en chambre climatisée 4 25° C et 4 75-78 p. 100 d’humi- 
dité relative, avec un aliment constitué par des feuilles jeunes de S. tube- 
rosum de la variété « Ackersegen » prélevées chaque matin vers 10 heures 
dans deux cultures successives, c’est-a-dire sur des végétaux toujours en 
croissance, selon des normes physiologiques et des caractéristiques biochi- 
miques étudiées ailleurs (Grison, 1957). 
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Tapieau I. — EvoiuTIoN PONDERALE HEBDOMADAIRE DES 8 LOTS DE FEMELLES 
‘ ISOLEES OU GROUPEES. 
En a= nombre d’individus vivants, pesés ; 
En } = poids moyen d’un individu en milligrammes ; 
En c = poids moyen en pour-cent du poids initial. 


A. Lots DE FEMELLES ISOLEES. || B. Lors DE FEMELLES GROUPEES. 


DATES 
DES PESEES. 
1B BS By AIOE ey SAG BW I II Ill IV 
\ a Shie rae as ey a ine ar 
8 mal } b| 131,6 Aiea (3152 A343 132,0 AHL) Nays 7) BY 
C oan ae 
a 4 5 i 4 5 5 5 D 
15 mai | Dl algee ts 180,4 NGS I6 160,5 NY 179,4 165,6 159,0 
ev 132 Y, | 437 % | 433 % | 122 Seats oes | £36 900) 125 Oe | AIPM GE 
a 4 4 5 4 5 5 5 5 
22 mai O25.) 207,3 207,4 A Jao 20 iz 199,4 181,0 189,0 
Cl 164 OSIM 58204 458 S69) 135 96 1152 o/h Loe oes boar ne leete oe 
a 4 4 4 4 i A 4 5 
29 mai b| 200,3 179,0 186,3 182,2 206,2 187,8 so Gy 186,0 
CHAS 2 OF A186) 965152, 85 S907, ASG oe £43 OC S29 5S Cao 


\ a 
5 juin ie 2123 179,0 191,0 186,5 188,8 185,8 163,0 173,0 
c 


a 
12 juin \ 188,6 | 186,0 | 179,3 | 179,5 || 164,4 | 165,5 | 150,5 | 166,0 
c 


ale ee 
19 juin 1 182,6 | 172,0 | 180,6 | 179,5 || 165,2 | 157,7 | 161,5 | 167,0 
(G 


_ qian 2 3 be 3 A he h 
26 juin {b| 185,6 | 182,0 | 174,383 | 178,8 || — | 475,0 | 167,8 | 179,0 
( c| 141 % | 138% | 130% | 136% || — | 133 % | 127 % | 136 % 

= al 3 2 3 3 1 A 4 3 
3 juillet } b} 172,3 | 180,0 | 174,8 | 163,6 || — | 158.0 | 155,0 | 164,8 
e| 131 % | 137% | 138% | 124% |] — | 120% | 117% | 1295 % 

ies al hs. 2 3 5 a A A 3 
10 juillet } b| 152,0 | 159,5 | 154,4 | 155.6 — | 153,7 | 156,7°| 169,8 
ch 41h 96.1 121% 1445 % |) 448% | = 91141979, 41g | 499 of 

ee 2 2 1 3 = be A 3 
17 juillet} b| — | 1635 | — | 472.3 — | 160,0 | 159,41 | 185,8 
e| — |124%]) — |4131.%] — |429% | 120% | 141 % 

= a= 2 = 3 = h A 3 
24 juillet |b) == 9 1165.00l =. eqaco — | 176,7 | 1584 | 183,0 
eC) = a5 et — 1 17k || NB om, None alrsance 
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Les femelles ont été maintenues en presence de males de méme origine 
pendant les six premiers jours de Pexpérience, jusqu’au 15 mai. 

Cette expérience a porté sur 8 lots de 5 femelles. Les individus ont été 
répartis dans les lots de facon que les poids initiaux soient a peu pres 
equivalents dans chaque groupe. 

Les insectes de 4 lots ont été élevés isolément (lots A) et ceux des 
4 autres lots ont été placés en groupe (lots B). On a suivi l’évolution pon- 
dérale par des pesées hebdomadaires de chaque individu dans tous les cas 
grace au marquage coloré. La longévité individuelle a été facilement 
déterminée. 

L’évolution pondérale hebdomadaire moyenne pour les individus des 
8 lots qui sont par ailleurs reproduits dans les graphiques de la figure 2 
est indiquée dans le tableau I, tandis que le tableau II donne les valeurs 
individuelles des poids et des longévités des insectes des deux séries de 
lots ordonnées par longévités croissantes dans chaque lot. Celles-ci sont 
géenéralement supérieures pour les femelles groupées comme lorsqu’elles 
sont soumises au jetne (Grison, Le Berre, 1953). 


TABLEAU II. — Poips ET LONGEVITES INDIVIDUELS. 
A. — FEMELLES ISOLEES. B. — FEMELLES GROUPEES. 
} Lors. é Lots. taf sp 
Poids Poids ae oids oids ety: 
initial. |maximum,| Lonsevite. initial. | maximum.|Longevite. 
(mg) (mg) (jours) (mg) (mg) (jours) 
(1) (sil — 2, thee Pat LWA lags 493.5 40 
2 125 198 23 2 (25,5 215 44 
3S 140 236 64 3 132 181 52 
4 136 211 1038 4 142 212 ‘ay 
5 126 216 124 5 139 242 91 
6 Bio, 214 8 Lit 125 244 16 
) LAE S PATE 35 D, LUPAS) 35 216,5 84 
8 145 234 i) 3 Mi Seo 183 89 
9 128,5 189 82 4 134,5 208 106 
10 A325 208 Ao 5 136 AW 130 
: : 14 
1 141,5 236 13 IMs 2H 130 160 _ : 
rc 126 197 oo 2 dio) 1199" 5 He 
Als PHA LSS 207 66 3 139,5 186,5 142, 
14 125, 201 69 4 125 194 we 
AS 139 243 84 5 134 220 140 
| 85 42, 
16 122.5 = 2 TVs 41+ 425 | 
ty 132-5 DAD, 47 Z 133 214 49 | 
18 137 183 120 3] 121,5 185,5 90 | 
19 DL ASS) 182 133 4 A315 Aig) a | 
20 140 202 dae 5 145 198 
(1) (6) (16) Il n’a pas été tenu compte de ces individus dans les calculs. 


TapLeAu III. — CoNSOMMATION ET FECONDITE PAR LOTS DE 90 FEMELLES. 


Du 9 mai Du 13 juin Apres 
au 12 juin. au 24 juillet. le 24 juillet. 
Cons. tot.| Ponte. |\Cons. tot.| Ponte. |[Ponte tot.|Longévité. 
(mm?) (ceufs) (mm?) (ceufs) (ceufs) (jours) 
A.—InpIvipuS 
ISOLES : 
Gee 3 7 000 784 —_ — 784 23 
Dieses ot 3ie 10 420 {| ALG 6 025 629 1 893 124 
nea ore 10 775 i) OMA 4225 3 1244 64 
Le Neer —_— = — = a ae 
Dinara. 8 950 e232, 8 510 1113 2 625 103 
ACO Ot eeerace 37 145 4 439 15 860 4 745 — — 
Ose 7 965 4-264 5 820 186 1 460 82 
Tes 5 329 468 _ — 468 35 
Hen acre 9 120 1 289 5 740 347 Lysy) 422 
Necuctassig 3 100 76 — — 76 — 
1 OS 2) Hs; 4 283 — — 1 288 35 
PAD Msg ay oe 35 425 4 382 11 560 533 — — 
AT eer 9 445 4 447 5 280 572 2 019 66 
hes qorets 8 010 1 040 —- -= 1 040 35 
A Wao, contend 4 300 139 — — 139 13 
NU oho ae 10 475 4593 9 010 504 2 162 84 
Loi etree 10 000 1 437 3 230 182 1 619 69 
So alO tae 42 230 5 656 17 520 1p 55 —_ — 
AOcenees 9 210 964 6 570 485 1 530 153 
NO sictcee 8 835 861 6 415 673 1 556 133 
A'B sccyork cae 97555 1 084 1 760 73 A159 47 
19 Tee 7 300 AS 6 705 575 1754 120 
2 OR ae oe — —- — — — == 
OO ova g at 6 34 900 4 022 24 450 1 806 — — 
Totaux généraux| 150170 | 18 499 66 390 5 339 == = 
Moyennes : 
[EOP US 00 05 00 37 542 4 625 16 597 1 331 — = 
par femelle... 8 342 4 027 5 532 SAB — — 
par femelle et 
[DOW OWI o 6 0 a 262 32,4 149 12,0 — — 
B.— Inpivipus 
GROUPES : 
Lawohce 27 355 1 548 11 095 660 a —— 
1 eee tees 24 850 1 677 14 270 307 — — 
Lee 26 210 1 601 15 010 214 — — 
IViseeae 25 635 1 598 15 185 723 — — 
Totaux généraux| 104 050 6 424 55 560 1 904 — — 
Moyennes : 
par groupe...| 26 012 1 606 13 890 476 — — 
par femelle... 5 202 321 3 309 105 — — 
par femelle et 
(MOE? OUP. 3.0 0c 156 9,6 94 3,2 — — 
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La fécondité et la consommation moyennes par vingt-quatre heures 
n’ont pu étre mesurées individuellement que pour les lots A. Cette mesure 
ne pouvait étre faite que globalement pour les lots B (1). De ce fait, il 
est impossible d’analyser les fécondités par une analyse de covariance, 
tenant compte de la régression du poids maximum, de la consommation 
et de la longévité. 

On a done admis que les variances entre individus dans les lots groupés 
étaient les mémes que dans les lots isolés. Les régressions ont été calculées 
uniquement sur les lots a élevage isolé : elles sont hautement significa- 
tives pour la longévité et significatives pour la consommation. On a 
ensuite testé la signification de la différence entre les moyennes des fécon- 
dités en A et B, corrigées pour les différences entre les moyennes des 
variables indépendantes (2). 

ll ne parait pas utile de présenter tous les résultats chiffrés détaillés. 
Aussi les présentons-nous, d’une part, sous forme de graphiques (fig. 2) 
établis pour chaque lot avec les moyennes hebdomadaires des trois prin- 
cipales variables, poids, consommation, ponte ; d’autre part, dans le 
tableau III, en récapitulant les données numériques essentielles 4 l’inter- 
prétation des résultats et particuliérement, dans chacune des séries, 
pour caractériser les deux périodes de la phase reproductrice mises en 
évidence dans le graphique de la figure 1. 

La comparaison des rapports établis pour les lots A et B entre le poids 
et la consommation permet de confirmer le meilleur « rendement pon- 
déral» des insectes groupés, comme cela est mis en évidence dans le gra- 
phique de la figure 1 en premiére approximation. 

Enfin, le tableau IV rassemble les moyennes générales globales observées 
dans chacune des séries A et B, ainsi que leurs différences ; celles concer- 
nant les fécondités sont indiquées également dans le tableau apres correc- 
tion pour tenir compte des différences entre les autres variables, en fonc- 
tion des équations de régression. L’estimation des variances de ces diffé- 
rences corrigées permet de tester leur signification au moyen du test t. 


(1) D’aprés J. Annoux, qui a procédé a cette analyse biométrique, il convient de remarquer 
que la moyenne des consommations par vingt-quatre heures des 5 individus constituant un lot A 
n’est pas une mesure analogue a la consommation par vingt-quatre heures de l’ensemble dun lot. 
D’autre part, il a évidemment été impossible de séparer les consommations des femelles en expé- 
rience de celles des males qui les fécondaient. Pour chaque individu (lots A) et pour chaque lot 
(lots B), on a observé la consommation totale ¢ en centimétres carrés et le nombre de journées 


d’alimentation k — (k tient compte de la longévité des femelles et du temps de présence des 
males). La moyenne indiquée dans le tableau IV pour les isolés (A) était : 
c€ 
di ie 
ee (n étant le nombre d’individus). 


n 


L’impossibilité de mesurer c pour chaque individu d’un groupe empéche de calculer cette 
moyenne pour les individus B. Les moyennes indiquées dans le tableau IV sont calculées en consi- 
dérant la consommation et le nombre de journées pour l’ensemble des lots A ou B: w’ = Ne/Ek. 
Elle peut étre calculée aussi bien en B qu’en A, Pour A, elle différe trés peu de w. 

(2) Nous adressons nos bien vifs remerciements a M. Jacques Arnoux, chef du Service de 
Biométrie de l’I. N. R. A., pour son interprétation statistique des données expérimentales glo- 
bales (voir tableau IV). 
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Lots A= Individus isolés Lots B= Individus groupes 
ceufs mm® mg oceufs mm? mg. 
400]2000 200 40042000 oe 200 
i Sy IR 7 
300} 1500} / 300}1500}/ Si 
/s 

20011000 100 200,1000, coe 100 

%. 

\ Aes “ 
100} 500 100} 500} a ce 

~~ 
vaca, — 
15 2229 5 12 1926 3 1017 24 15 22295 12 1926 3 10 17 24 
mai | juin | juillet mai | juin | juillet 
eran. a a gee 
7 gS 
/ 
Consommation 
eee Poids 
EsnlsassoUSapeee Outs 
Fic, 2. — Relations Consommation-Poids-Ponte dans les différents lots de femelles de Doryphore 
isolées et groupées. 
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TABLEAU IV. 
Moyennes individuelles comparées Rerrecuon 
des individus groupés et isolés. de la fécondite 
par régression de : 
we Consom- ‘longévité consom- 
Longévite. mation Fécondité. | et consom- mation 
par 24 h. mation. seule. 
Lots isolés (A)... 77,4 09,8375 1 440,0 
Lots groupés (B). 77,6 4,4100 416,8 
Différence (A-B)..! —0,2 | 41,4275 4 023,2 646,83 677,30 
“LISTS He Dee eee eae 230i DAISY Oia | 


En conclusion, la régression de la longévité a une signification plus 
élevée que celle de la consommation, mais la différence entre lots A et B 
est pratiquement négligeable, en ce qui concerne la longévité. Au contraire, 
les lots A et B different quant a la consommation. Cette différence de 
consommation explique, en partie, la difference de fécondité observee, 
puisque la correction raméne cette différence de 1 023 a 677. Cependant, 
il reste une différence de fécondité significative entre A et B apres que 
lon a tenu compte de la consommation. 

Le groupement semble donc amener un abaissement de fécondité, d’une 
part, en réduisant la consommation ; d’autre part, suivant un processus 
qui ne parait lié A aucune des variables étudiées ici. Ce double effet sur la 
ponte et la consommation est surtout marqué pendant les quatre pre- 
miéres semaines, c’est-a-dire pendant la période d’activité reproductrice 
intense. 


4° Discussion. 


Notre attention a été surtout retenue jusqu’ici par les modifications de 
certains processus physiologiques liées aux différences quantitatives 
dans les échanges nutritifs résultant du groupement. Mais l’analyse 
~ nous a montré que d’autres phénoménes devaient intervenir dans la dimi- 
nution de la fécondité du doryphore, et les processus de comportement 
qui peuvent étre mis en cause (compétition pour le lieu de ponte et réaction 
disolement a l’égard du congénére) résultent vraisemblablement de stimu- 
lations sensorielles qui ne peuvent étre négligées. 

En étudiant les circonstances dans lesquelles le doryphore est amené a 


déposer ses ceufs a la face inférieure des feuilles de pomme de terre (GRISON, 


1948), nous avons constaté que la soi-disant «erreur de instinct» par 
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laquelle la ponte peut avoir lieu ailleurs que sur le feuillage de la Solanée 
ne se produit inéluctablement que lorsque plusieurs femelles sont rassem- 
blées sur un méme support végétal. 

Nous avons démontré a cette occasion que, chez le doryphore, la struc- 
ture morphologique ou la nature physico-chimique du support n’ont 
aucune influence sur le lieu de la ponte, qui est déterminé par un « réflexe 
de posture ». Parmi les artifices utilisés pour mettre en évidence le déclen- 
chement de cet effet de position, et l’absence de réaction chimiotactique, 
nous avons, en particulier, enduit différents supports avec des substances 
variées, tel du jus de feuilles de pomme de terre fraichement prépareé. 

Cependant, le groupement de plusieurs femelles amenant une dispersion 
tres hétérogéne des pontes dans la cage, il n’était pas exclu de penser, 
comme I’a généralisé Heintz (1955), A une action répulsive des individus 
entre eux. Nous avons alors enduit les faces inférieures de quelques feuilles 
d’un rameau de pomme de terre avec du broyat de doryphore fraiche- 
ment préparé et nous avons mis soit une femelle, soit un couple en pré- 
sence de ce rameau ; 4 femelles sur 5 ont déposé leurs ceufs sur les folioles 
non enduites ou sur d’autres supports. 

Nous avions été incités 4 formuler cette hypothése en nous appuyant 
sur opinion de Tower (1906), selon laquelle « les imagos du genre Lepti- 
notarsa possédent, entre les bandes noires de leurs élytres, des glandes 
composées hypodermiques qui sécréteraient une substance huileuse 
d’odeur forte et de gotit acre, et qui aurait une propriété « répugnatoire » 
a Pégard des animaux insectivores ». Nos tentatives d’isolement de cette 
sécrétion n’ont pas eu de succés et l’utilisation d’un extrait éthéré obtenu 
a partir d’élytres et incorporé dans la lanoline afin d’étre épandu sur le 
feuillage a donné des résultats comparables a ceux obtenus avec du broyat 
de doryphores. 

I] n’est pourtant pas douteux que le doryphore adulte, ala maniére de 
Blatella germanica (CHAuvin, 1946), est sensible a des stimulations répul- 
sives de nature indéterminée qui l’incitent a s’écarter de ses congénéres. 

Dans une boite de Pétri disposons, sur le cété tourné vers la lumiére, 
des imagos collés au baume sur une feuille de pomme de terre et intro- 
duisons une femelle en observant ses déplacements : trés souvent le photo- 
tactisme caractéristique de celle-ci sera inhibé par la présence des insectes 
et d’une maniére d’autant plus accentuée que le nombre en sera plus 
élevé et que le sexe sera identique. 

Dans dautres séries d’essais (I, II et III), nous avons alors procédé a 
la comparaison de la fécondité de femelles isolées avec celle de femelles 
groupées par 4 ou par 10 individus, d’une part (I et II), et ala fécondité de 
femelles groupées possédant, ou non, leurs antennes, d’autre part (I et III). 
Précisons que la capacité des enceintes grillagées ainsi que la quantité 
d’aliment offert étaient nettement plus grandes dans le cas de 10 individus 
que dans ceux que nous avons étudiés jusqu’a présent pour 4 0u 5 femelles. 

On a observé, a la fois, le nombre total d’ceufs déposés et le nombre 
de pontes, pendant une période de treize jours. En vue de rendre les 
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chiffres comparables, tous les résultats ont été ramenés a la moyenne par 
individu. Les variances de ces moyennes par individu ont été obtenues 
en considérant la moyenne par lot comme la somme des n individus 
constituant le lot (fig. 3). 
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Fic. 3. — Fécondité moyenne du Doryphore (exprimée en nombre d’ceufs et en nombre de pontes) 
le en fonction du groupement et de la présence ou de absence des antennes. 


La signification des différences entre les diverses moyennes de chaque 
série a alors été testée au moyen de test «t» de Student-Snedecor par 


J. ARNOUX. 
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RESULTATS OBSERVES. 
Fécondité (sur 13 jours). 
; Quantité 
No dessai. | Méthode | Antennes. | d’individus 
d’élevage. par lot. Nombre Nombre 
d’ceufs. de pontes. 
I Bonnettes. Normales. 1 a 313 4257 
de 4 b 189 6,5 
Ablation. 4 c 97) 6,7 
II Cages. Normales. 1 a 304 6,3 
do 10 d 78 2,4 
III Cages. doe 4 b 189 dep 
Ablation. 4 c 174 6,1 
TEST DES DIFFERENCES. 
Nombre d’ceufs |Nombre de pontes 
Effet testé. Contraste. | Essai. 
diff. test. diff, test. 
Groupement par 4. a-b 124 Doo hi 6,16 Oye 
—_ 10. a-d II 226 alas 3393 4,30* 
Ablation antennes. b-c I — 8 A — 0,16 Ae 
Pe as b-c Ill 15 1= 1 Ag 4 33= 


Ces résultats mettent une nouvelle fois en évidence une réduction de 
fécondité liée au groupement. Cette réduction parait étre encore accentuée 
en groupant les femelles par 10 au lieu de 4, au moins en ce qui concerne 
le nombre d’ceufs. Les groupements par 10 et 4 se trouvent dans des séries 
différentes, on ne peut les comparer directement. I] y a corrélation des 
résultats entre le nombre de pontes et la quantité d’ceufs, malgré l’appa- 
rence d’une plus grande variabilité du nombre de pontes. 

L’ablation des antennes a une influence négligeable. Il ne faut pas en 
conclure a l’absence de processus olfactifs dans les échanges de stimuli qui 
peuvent se manifester par les sensilla basiconica des palpes (M. ScHAnz, 
1953) : cependant, dans une expérience récente, la palpectomie n’a pas 
donné de résultats significativement différents. 

D’autre part, la compétition pour le lieu de ponte est trés nettement 
mise en évidence dans ces essais ou les ceufs sont le plus fréquemment 
déposés en dehors du feuillage de pomme de terre par les femelles groupées : 
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Pontes sur feuillage. Pontes dispersées. 
I. 4 femelle isolée (3 essais) ... 1144+ 414+ 13 (ee gies si SOlume Ss % 
4 femelles groupées (td wee 8+ 04+ 4 20 + 24 + 25, soit 85 % 
II. 1 femelle isolée (id.)......... Sg hy 1+ 0+ 4, soit 10% 
10 femelles groupées (id.)..... 8+ 7+ 5 144-22 + 16, soit 72% 


Ces constatations sont l’indice, chez la femelle préte a pondre, d’une 
sorte de « contrainte a lisolement » exercée par la présence des congénéres 
et qui temoigne de l’exigence d’échanges de stimulations sensorielles entre 
les individus du groupe, que nous n’avons malheureusement pas encore 
décelées. ; 

I] est évident que les états physiologiques constituent l’une des sources 
de stimulations internes, comme nous le montrent les travaux des endocri- 
nologistes. En particulier, lorsque les oviductes sont distendus par l’ac- 
cumulation des ceufs émis par les ovarioles, il doit y avoir, par voie réflexe 
ou humorale, une sensibilisation de lorganisme entier susceptible de 
modifier l’acte ou l’attitude de ’animal par rapport aux éléments de son 
milieu. 

Les stimulations émises par les congénéres constituent ’un des élé- 
ments du milieu habituel ou occasionnel ; elles sont alors l’une des sé- 
quences dans la chaine spécifique de stimuli qui constitue l’impulsion 
psychophysiologique nécessaire au déclenchement de la ponte. Il semble 
qu’un point de vue analogue ait été exprimé par Mac Lacan (1932). 

Dans les recherches de F. ALBrecut et M. Vernier (1956), la réduc- 
tion de fécondité, liée au changement de densité de population chez 
Locusta migratoria migratorioides R et F, représente une potentialité ala 
fois parentale et larvaire, ce qui témoigne de la diversité des mécanismes 
par lesquels la seule fonction reproductrice peut subir des modifications 
sous effet du groupement des individus. 

Le criteére de la fécondité peut-il étre retenu valablement pour carac- 
tériser « leffet de groupe » au sens de GrassE ? « L’effet de groupe est lié, 
dit Grassk (1946), a la réception par l’individu de certains stimuli qui 
émanent de ses semblables. Notre distinction revient 4 séparer l’action 
du milieu et Vinfluence de stimuli sensoriels qu’exercent les uns sur les 
autres les animaux rassembleés. » 

Ainsi compris, l’effet de groupe doit étre caractérisé d’abord par les 
manifestations sensorielles de l’animal, par les «réactions psychiques » 
dont parle Mac Lacan (1932). Les modifications enregistrées dans les 
_ processus physiologiques (qui peuvent étre fondamentales pour la survie 
des individus et pour la constitution ou le maintien du groupement) 
représentent seulement l’une des conséquences de leffet de groupe. 

Dans les expériences de comportement rapportées en dernier lieu, sans 
avoir caractérisé la nature des échanges de stimuli qui existent entre les 
insectes, nous constatons que ces échanges tendent constamment a dissocter 
le groupement (disons, peut-étre, la «foule») artificiellement provoque. 
Dans la nature, nous avons d’ailleurs constaté, sinon une réduction de 
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fécondité, du moins une dispersion des pontes sur les plantes adventices 
lorsqwil y avait un rassemblement suffisamment dense d’imagos sur une 
parcelle de pomme de terre (Grison, 1957). 

Il est done préférable d’envisager de simples « rapports de juxtaposi- 
tion» (CHauvin, 1952) dont la finalité des conséquences biologiques 
n’est pas prise en considération : nous pensons, notamment, a la notion 
de « densité optimum » d’une population rappelée par le professeur EMER- 
son dans une intervention orale, mettant en jeu des mécanismes régula- 
teurs variés. Nous limiterons notre conclusion a constater, chez une espéce 
habituellement solitaire comme Je doryphore, que le rassemblement des 
femelles induit des modifications physiologiques importantes, particu- 
liérement la diminution de la consommation et la réduction de la fécondité. 


Résumé. 


Il est établi expérimentalement et analysé biométriquement que des 
femelles groupées de L. decemlineata présentent, par rapport a des femelles 
isolées : 

— une longévité un peu plus grande mais non significativement 
différente ; 

— une consommation beaucoup plus faible ; 

— une fécondité considérablement réduite. 

La différence de la fécondité n’est pas seulement due a la différence de 
consommation, mais vraisemblablement a des facteurs inhibiteurs intrin- 
seques. 


Summary. 


One of us has previously noted: 

On the one hand that the mean fecundity of females grouped in a 
breeding cage is reduced and that the eggs are deposited else here than 
on the branch of the potato plant; on the other hand that grouping di- 
minishes the longevity and especially the food consumption of the insects. 

We also established a close correlation between the individual food 
consumption and the fecundity of the females. 

We resumed the experimental and stimultaneous study of these various 
factors with lots of 5 grouped females and 5 isolated females. The bio- 
metric analysis shows that the “regression” of longevity has a greater 
meaning than that of food consumption; but the difference between the 
lots of the isolated and those of the grouped is negligible in respect to 
longevity. 

On the contrary, the food consumption of the two binds of lots is mar- 
kedly different; this explains in part the great difference in fecundity 
observed: the mean fecundity of the isolated females is 1.440 eggs, and 
that of the grouped ones 416 eggs. 


EFFETS DU GROUPEMENT SUR LE DORYPHORE 423 


Taking into account the difference in fecundity due to the difference 
in food consumption, the first is reduced statistically from 1.023 to 677 eggs, 
the latter can be attributed in a significant manner to the effect of grouping. 

This phenomenon does not result from an effet de masse, but presumably 


from the effect sensorial stimuli inhibiting certain physiological functions 
in a species that is typically solitary. 
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I. — EINLEITUNG 


Die bisherigen fermentphysiologischen Untersuchungen haben gezeigt, 
dass die Wirkung der invertierenden Fermente in Pharynxdrtisen und 
Mitteldarm der Honigbiene von verschiedenen Faktoren, wie Alter, 
Rassezugehorigkeit und physiologischer Zustand der Versuchstiere, sowie 
Zeitpunkt der Versuche abhangig ist (GonTARSKI, 1953, 1954 ; Maurizio, 
1957, 1959 a). In einem Vorversuch ergaben sich nicht nur Unterschiede 
der Fermentwirkung zwischen Sommer- und Winterbienen, sondern auch 
Unterschiede zwischen Bienen desselben Volkes, die im November und im 
Januar verarbeitet wurden (Maurizio, 1959 a). Diese Beobachtung fiihrte 
zu einer eingehenden Untersuchung iiber das Verhatten der invertierenden 
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Fermente der Biene im Verlaufe der Ueberwinterung, die im Winter 1957- 
58 mit Bienen der italienischen Rasse in Liebefeld ausgefiihrt wurde. 

In den beiden oben angefiihrten Mitteilungen verfolgte ich die Hydrolyse 
von 8 Zuckerarten mit Hilfe der qualitativen Papierchromatographie. 
Die vorliegende Untersuchung umfasst den Abbau von 6 Zuckerarten, 
wovon 2 qualitativ und 4 quantitativ papierchromatographisch gepriift 
wurden. 

Fiir ihre Hilfe bei den technischen papierchromatographischen Arbeiten 
und bei der Auswertung der Resultate méchte ich Fraulein M. ZuBeEr- 
BiHLER und Fraulein M. Scumirz bestens danken. Die mit den Versuchen 
verbundenen bienenziichterischen Arbeiten wurden von Herrn A. BrRuGGER 
ausgefiihrt. Die Photographien von Chromatogrammen stammen von 
Fraulein H. Kotumann ; die Kurven wurden von Herrn Dr. L. PINTER 
gezeichnet. 


II. — METHODIK UND VERSUCHSANORDNUNG 


Bienenmaterial. — Die Winterversuche wurden mit Bienen der italienischen Rasse 
(Apis mellifica L. var. ligustica Spin.) ausgefiihrt, die in einem Pflegevolk der dunklen 
schweizerischen Landrasse tiberwinterten. Sie stammten von einer Kénigin, die ich im 
Frihjahr 1957 durch die freundliche Vermittlung von Fraulein Dr. G. GrorDANt von 
einem Kéniginnenziichter in der Umgebung von Bologna fiir Versuchszwecke erhalten 
hatte. Diese Kénigin wurde Ende August 1957 in einem Volk der Landrasse zugesetzt, 
drei Wochen darin belassen und dann wieder durch die frihere dunkle Kénigin ersetzt. 
Auf diese Weise erhalt man weit zahlreicheres und gut erkennbares Bienenmaterial 
bekannten Alters ftir Winterversuche, als durch Zusetzen von Hand gezeichneter 
Herbstbienen. 

Von diesen, an ihrer hellen Farbe leicht erkennbaren, im September geschliipften 
Bienen wurden yom Oktober bis April jeden Monat Proben erhoben. Die Bienen 
wurden mit Chloroform getétet, Pharynxdriisen und Mitteldarm so steril als méglich 
herausprapariert und zu Hxtrakten verarbeitet. Bei der Praparation wurde der Ent- 
wicklungsgrad der Pharynxdriisen eingeschatzt (Methode der Praparation und Hin- 
schatzung s. Maurizio, 1954, 1957). 


Extrakte. — Die Extrakte aus Pharynxdriisen und Mitteldarm wurden in gleicher 
Weise hergestellt wie in den beiden ersten Arbeiten (Maurizio, 1957, 1959 a). Die 
Pharynxdrtisen wurden (ganz) im Verhaltnis von 10 Bienen (20 Driisen) auf 4 ml, die 
Mitteldarme (entleert und zermérsert) im Verhaltnis yon 2 Darmen auf 1 mlin steriles, 
destilliertes Wasser eingelegt und 18—20 Stunden bei 30° C. gehalten. Sodann wurden 
die wassrigen Extrakte steril filtriert und im Verhaltnis von 0,5 ml Extrakt mit 1 ml 
Zuckerlésung gemischt. 


Zuckerlosungen. — Die Auswahl der Zuckerarten fiir die Extraktversuche geschah 
im Hinblick auf ihre Bedeutung fiir die Ernahrung der Honigbiene. Gewahlt wurden, 
wie schon in den friiheren Versuchen, die sechs Di- und Trisaccharide, die in den 
naturlichen von der Biene gesammelten Rohstoffen (Nektar, Honigtau) und in den 
Bienenprodukten (Honig, Winterfutter), primar oder als Hydrolyseprodukte vorkom- 
men, namlich Saccharose, Maltose, Melezitose, Raffinose, Melibiose und Trehalose. 
Vier dieser Zucker (Saccharose, Maltose, Melezitose, Trehalose) sind fiir Bienen siiss 
und verdaulich (GonTarski, 1954; Maurizio, 1957; Puriurps, VocEL). Raffinose 
schmeckt nach Vocer fiir Bienen nicht siiss, wird aber, wie auch ihr Abbauprodukt 
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Melibiose, sowohl durch das Pharynxdriisen-, wie durch das Mitteldarmferment der 
Biene, und durch die Honiginvertase hydrolysiert (Maurizro, 1957 ; Waite & MAneER). 
Die in friiheren Versuchen gepriifte Lactose, die sich als unverdaulich, und nach Vocri 
als unattraktiv fiir Bienen erwiesen hatte, wurde in der vorliegenden Arbeit nicht 
mehr aufgenommen. : 

Die 6 verwendeten Zuckerarten (Saccharose, Maltose, Melezitose, Raffinose, Meli- 
biose und Trehalose) waren chemisch reine Produkte der Firmen Merck Darmstadt 
und Gurr London. Es wurden davon mit sterilem, destilliertem Wasser 20-prozentige 
Lésungen mit Beigabe von 1%, Nipagin hergestellt, so dass die Lésungen, nach 
Mischung mit den Extrakten, je 133 mg Zucker pro 1 ml enthielten. 

Zur Abklarung der Frage, welchen Einfluss der pH-Wert des Milieus auf den Verlauf 
der Hydrolyse austibt, wurde ein gesonderter Versuch mit Saccharose und Melezitose 
unternommen, dessen Resultate auf S. 129-136 beschrieben sind. Er zeigte, dass eine 
Korrektur des pH-Wertes mit Hilfe yon Pufferlésungen, in langfristigen Versuchen nur 
geringe Veranderungen im Ablauf der Hydrolyse bewirkt. Mit Riicksicht auf die 
Keimfreihaltung der Lésungen und zur Vermeidung, der durch Beigaben von Puffer- 
lésungen verursachten Stérungen in den Chromatogrammen (s. S. 136), wurden 
deshalb die Ueberwinterungsserien ohne Korrektur der pH-Werte ausgefithrt. 


Papierchromatographische Verarbeitung. — Die Extrakt-Zuckerlésungen wur- 
den im Thermostaten (30° C.) gehalten und in gewissen Zeitabstiinden auf Chroma- 
tographiepapier gebracht. Da schon 
die Vorversuche mit Winterbienen 
eine deutliche Verlangsamung des 
Hydrolyseablaufes im Vergleich zu 4 
Sommerbienen gezeigt hatten (Mavu- a 
R1z10, 1959 a) wurden die Winter- . 
serien auf eine langere Zeitspanne a 


(bis zu 200 Tagen) ausgedehnt. r 


Raffinose. 
Melezitose. 


. 


Maltose. 


a i] Saccharose. 


Fur alle Chromatogramme wurde 
Papier WHATMAN 1 verwendet ; als 
Trennungsmittel diente das Gemisch 
von n-Butanol-Eisessig-Wasser im 
Verhaltnis 4:1:1 im absteigenden 
Verfahren, mit einer Durchlaufszeit 
von 3,5 bis 4 Tagen, bei Zimmertem- 
peratur. Zur Entwicklung der Chro- 
matogramme verwendete ich, wie 


* & * ‘ 7 © B Cibo. 
* ¥ ‘ : ? ‘ Fruktose. 


schon frither, eine 1-prozentige 499 499 —————~———_ 50-995 meg/Pipetten- 

Lésung von p-Anisidin-Hydrochlo- ZU eee Ta eA 

rid, mit nachfolgender Erhitzung in aang! cg 

einem speziellen elektrischen Heiz-  \,,. 14, — Schema eines Chromatogrammes fiir die 

ofen, bei 110—120° C. (Maurizio, Leukometermethode. In den Randpartien Abstu- 

AN). fungen der Vergleichszucker-Losungen, in der 
Die Chromatogramme der Tre- Mittelpartie die zu untersuchenden [.ésungen. 


halose- und Melibiose-Serien wurden 
nur qualitativ ausgewertet, dieje- ; ae 
“nigen der Saccharose-, Maltose-, Melezitose- und Raflinose-Serien, mit der von 
Sutser beschriebenen photometrischen Methode quantitativ verarbeitet. Diese 
Methode beruht auf einer direkten photometrischen Messung der entwickelten 
Zuckerflecke mit Hilfe einer an das Multiflex-Galvanometer LANGE angeschlossenen 
Selen-Photozelle (Leukometer). Fiir alle Einzelheiten der Leukometermethode sei 
auf die Arbeit SuLseR verwiesen. es 
Die Vergleichs-Standardlésungen, welche die Zuckerarten in Mengen von 29, 90, 
100 und 200 meg (berechnet auf das Pipettenvolumen) enthalten, werden in der Rand- 
partie, die zu untersuchenden Extraktlésungen in der Mittelpartie des Chromatogramms 


128 A. MAURIZIO 


aufgelegt (Abb. 1). Nach Entwicklung des Blattes werden die Flecke der einzelnen 
Zuckerarten mit dem Leukometer gemessen, wobei ein freies Feld in der Nahe der 
Flecke als Blindwert dient. Um die Schwankungen zwischen den einzelnen Messungen 
méglichst einzuschranken, wurden die Extraktlésungen in je 2 Parallelpunkten aufs 
Papier gebracht, die Chromatogramme in 2 Wiederholungen gefiihrt und die Flecke 
auf beiden Papierseiten gemessen. Jedes Resultat ist demnach ein Mittelwert aus 8 
Messungen von 4 Zuckerflecken. 

Die Galvanometerablesungen der Vergleichs-Zuckerflecke ergeben, auf halbloga- 
rithmischem Papier aufgetragen Eichkurven, auf welchen die Werte der Zuckerflecke 
der gepriiften Losungen in mcg pro Pipettenvolumen abgelesen werden. Mit dem 
bekannten Pipettenvolumen umgerechnet, ergeben sich daraus die Zuckermengen in 
mg/ml der Lésung. 

Es wurden jeweils alle in messbaren Mengen erschienene Zuckerflecke quantitativ 
bestimmt. Die sechs in der Standardlosung enthaltenen Zuckerarten, Fruktose, Glukose, 
Saccharose, Maltose, Melezitose und Raffinose konnten direkt auf den entsprechenden 
Eichkurven abgelesen werden. Gewisse Schwierigkeiten bereitet die quantitative 
Bestimmung der zusatzlichen, in der Standardlésung nicht enthaltenen Zuckerarten, 
die wahrend der Hydrolyse neu entstehen. Diese Schwierigkeit wurde tiberbriickt indem 
die Flecke dieser Zucker auf den Hichkurven der im Chromatogramm am nachsten 
gelegenen Zuckerarten abgelesen wurden. Zum Beispiel in den Saccharose- und Maltose- 
Serien die beiden direkt unter- und oberhalb der Maltose lokalisierten Flecke (unbe- 
kanntes Disaccharid und Isomaltose) auf der Maltose-Eichkurve ; der zwischen Mele- 
zitose und Raffinose liegende Fleck («-Maltosyl-6-D-fructofuranosid) auf einer Misch- 
kurve aus Melezitose und Raffinose ; alle auf der Hohe der Raffinose und dariber 
erscheinende Zuckerflecke wurden auf der Raffinosekurve abgelesen. In der Melezitose- 
Serie wurden die wahrend der Hydrolyse gebildeten Turanoseflecke auf der Saccharose- 
Hichkurve gemessen ; die héhermolekularen Zuckerflecke, je nach der Lage auf der 
Melezitose- oder Raffinose- Kurve. In den Raffinose-Serien konnten die Abbauprodukte 
Melibiose und Galaktose auf eigenen Hichkurven abgelesen werden, indem in diesen 
Chromatogrammen zwei verschiedene Standardlésungen verwendet wurden, deren eine 
Melezitose und Glukose, die andere Melibiose und Galaktose enthielt. 

Man muss sich dabei bewusst bleiben, dass eine Ablesung der Galvanometer-Werte 
auf artfremden Eichkurven mit gewissen Fehlern verbunden ist. Da jedoch die wahrend 
der Hydrolyse neu entstehenden Zuckerarten in reinem Zustand nicht erhaltlich sind 
und deshalb nicht in die Standardlésungen aufgenommen werden kénnen, bildet eine 
indirekte Ablesung die einzige Méglichkeit einer annahernd richtigen quantitativen 
Erfassung. 

In den nachfolgenden Tabellen werden die Werte der zusdtzlichen Zuckerarten 
separat angefiihrt ; zum Teil wurden sie mit den Werten bekannter Zuckerarten 
zusammengezogen, zum Teil in selbstandigen Gruppen dargestellt. Die Bezeichnungen, 
unter welchen diese Zuckerarten geftihrt werden, sind in den Legenden der Tabellen 
zusammengestellt. 

Die Resultate der quantitativen Bestimmungen wurden zuerst in mg/ml der Lésung 
berechnet (s. oben) und dann in Prozenten des Gesamtzuckers ausgedriickt. Als 
Gesamtzucker (100 %,) wird dabei die Summe aller gemessenen Zuckerarten (in mg/ml 
der Lésung) angenommen. Eine Umrechnung in Prozente ist notwendig, um eine 
einheitliche und direkt vergleichbare Basis fiir die Ergebnisse der verschiedenen 
Versuchsserien zu schaffen. In einem Teil der Tabellen ist ausserdem das gegenseitige 
Verhaltnis der Hydrolyseprodukte angegeben. 


Ill. — ERGEBNISSE 


1° Verlauf der Hydrolyse von Saccharose und Melezitose bei 
verschiedenen pH-Werten des Reaktionsmilieus. —- Die invertierenden 
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Fermente der Pharynxdriisen und des Mitteldarmes der Bienen besitzen 
verschiedene optimale pH-Bereiche der Wirksamkeit. Der optimale 
Bereich fiir das Pharynxdriisenferment hegt nach GonTarski zwischen 
pH 5,9 und 6,4 (Mittelwert 6,3), fiir das Mitteldarmferment zwischen 4,4 
und 4,8 (Mittelwert 4,6). Es stellte sich deshalb die Frage, wieweit der 
Verlauf der Hydrolyse in langfristigen Versuchen durch die pH-Verhalt- 
nisse der Extrakt-Zuckerlésungen beeinflusst wird. Zur Abklarung dieser 
Frage unternahm ich einen Versuch mit Winterbienen, in welchem die 
Hydrolyse von Saccharose und Melezitose parallel verfolgt wurde, in den 
urspriinghchen Lésungen und in Liésungen deren pH in bestimmten 
Zeitabstanden mit Hilfe von Puffern auf den optimalen Wert eingestellt 
wurde. 

Als Pufferlésung diente das Gemisch nach Mcllvaine, bestehend aus 
verschiedenen Mengen von Zitronensdéure und Natriumphosphat (Funr- 
MANN, 8. auch Gontarsk1, 1957). Die pH-Bestimmungen erfolgten mit 
Hilfe von Lyphanpapieren im Bereiche von pH 1,0-8,7 (L. 651, 656, 662-8, 
665-8, 666-8, 671-8). 

Die Extrakte und Zuckerlésungen wurden wie oben beschrieben (S. 
126) hergestellt und in je 2 Parallelréhrchen abgefiillt. Die erste pH- 
Messung erfolgte 10 Minuten nach der Mischung der Extrakt- und Zucker- 
lésungen, die spateren nach 10 und 24 Stunden, 3, 10, 21, 35, 56 und 70 
Tagen. Das eine Parallelréhrchen blieb unverandert, im andern wurde 
durch Zugabe von Pufferlésungen jeweils der optimale pH-Wert ein- 
gestellt (6,5 fiir die Driisenextrakt-, 4,6 fiir die Darmextrakt-Lésungen). 
Gleichzeitig wurden die Losungen auf Chromatographiepapier gebracht 
und wie oben beschrieben quantitativ verarbeitet. Die Resultate dieses 
Versuches sind in den Tabellen 1—3 und den Abbildungen 2, 3, 4 und 4 a 
dargestellt. 

Zu Beginn des Versuches betrugen die pH-Werte fiir die Saccharose- 
lésungen mit beiden Extrakten 6,3, fiir die Melezitoselosung mit Pha- 
rynxdriisenextrakt 6,3, mit Mitteldarmextrakt 6,5 (s. Tab. 1). Sie lagen 
demnach fiir das Pharynxdriisenferment innerhalb, fiir das Mitteldarmfer- 
ment ausserhalb des optimalen Wirkungsbereiches. In den nicht korri- 
gierten Lésungen des Pharynxdriisen-Extraktes fielen die pH-Werte 
innerhalb der ersten 24 Stunden auf 4,0 resp. 5,3, erreichten nach 3 Tagen 
Werte von 3,0 resp. 4,0 und blieben dann bis zum Abschluss unverandert. 
In den Lésungen des Mitteldarm-Extraktes ging die Ansduerung langsamer 
vor sich und blieb fiir Saccharose bei 5,0-4,8, fiir Melezitose bei 6,3 sta- 
tionar (Tab. 1, Abb. 2, 3). Somit lagen die pH-Werte der unkorrigierten 
Lésungen des Driisenextraktes, sowohl fiir Saccharose, wie fir Melezitose 
schon nach 24 Stunden weit unterhalb des optimalen Bereiches. In den 
Lésungen des Darmextraktes bheben die pH-Werte fiir Melezitose oberhalb 
des optimalen Bereiches. Nur in den Darmextraktlosungen mit Saccharose 
verlief die Kurve der pH-Werte, im unveranderten und gepufferten Zu- 
stand vom 10. Tag an sehr ahnlich und blieb anndhernd innerhalb des 
optimalen Bereiches (Abb. 2, 3). 
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TABELLE 1. — PH-WERTE DER EXTRAKTLOSUNGEN IM VERLAUFE DER HyDROLYSE. 
SAC S -SERIE 
SACCHAROSE-SERIE. MELEZITOSE-SERIE. 
ZEIT NACH | Pharynxdriisen-| Mitteldarm- | Pharynxdriisen-| Mitteldarm- 
VERSUCHS- extrakt extrakt extrakt extrakt 
BEGINN. : = | 
unge- ge- unge- ge- unge- ge- unge- ge- 


puffert.| puffert. |puffert.| puffert. |puffert.| puffert. |puffert.| puffert. 


10 Minuten 6,3 6,3 6,3 | 6,3/4,6*| 6,3 6,3 6,5 | 6,5/4,6* 
| 1 Stunde 6,0 6,0 6,3 hb 6,3 6,1 6,7 46 | 
10 Stunden | 4,6 5,7 6,1 ht 6,3 6,3 6,7 46 
24 Stunden |~ 4,0 | 4,8/6,3*} 6,1 ht 534 Was Ol6 S45) 2358 45 
3 Tage 3.0 | 4,0/64 | 6,4 45 4.0 6,5 7,3 46 

10 Tage 30 | 3,6/6,4.| 5,0 | 3,4/4,8-~ 4,0] 5.3/6.3 1 7,38 | 64/204 
21 Tage 30° | 42/69 | 5,0 | 42/48)" 40 6,3 7,3 | 5,0/4,6 
| 35 Tage SO. \ 52/64 Vee 8 W404 6 3.8 6,3 6,3 | 5,0/4,6 
| 56 Tage 3.1 | 59/61) 48 | 4.2/4.9 | 4,0 6,3 6,3 46 


* 


Gemessener Wert/mit Pufferlésung eingestellter Wert. 


Trotz der grossen Unterschiede der pH-Werte verlief der Abbau der 
Saccharose und Melezitose in den gepufferten und ungeputferten Extrakt- 
losungen sehr ahnlich. Innerhalb der ersten 24 Stunden ergaben sich z. B. 
fiir den Saccharoseabbau durch das Pharynxdriisenferment in beiden 
Losungen fast die gleichen Prozentwerte. Der Hauptunterschied bestand 
darin, dass in der korrigierten Loésung der Saccharoseabbau nach 3 Tagen 
praktisch abgeschlossen war, wahrend in der unkorrigierten geringe 
Saccharosemengen noch nach 70 Tagen nachweisbar blieben. Wie spitere 
Versuche zeigten, ist jedoch die Saccharose-Hydrolyse auch in unge- 
pufferten Lésungen gelegentlich schon nach 3—10 Tagen praktisch abge- 
schlossen (Tab. 5, Aprilserie). Fast identisch waren dagegen die in den 
Parallel-Losungen des Darmextraktes gefundenen Mengen der unabge- 
bauten Saccharose, die nach dem 35. Tage sogar einen gewissen Vorsprung 
in der nicht korrigierten Losung erkennen liessen (Tab. 2, Abb. 2). 

In den Parallel-Lésungen mit Melezitose waren die ersten Anzeichen der 
Hydrolyse erst in den Proben nach 3 Tagen festzustellen. Der Abbau 
verlief parallel, mit einem geringen Vorsprung in den Loésungen mit 
korrigiertem pH (Tab. 3, Abb. 3). 

Auch die Verteilung und der prozentuale Anteil der gebildeten Abbau- 
produkte sind in den Parallel-Lésungen sehr ahnlich. Das Fruktose/ 
Glukose-Verhaltnis bheb in beiden Saccharose-Lésungen des Driisen- 
extraktes mit Werten von 0,97—2,05 gut ausgeglichen, nur in der letzten 
Probe der gepufferten Lésung stieg es auf 2,49. Zwischen den beiden Lésun- 
gen mit Darmextrakten sind gewisse Unterschiede vorhanden, indem in 
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A. — PHARYNXDRUESENEXTRAKT 


100:/0" pH ohne Pufferung 

——— pH mit Pufferung 
90 —— % wnabgebauter Saccharose, ungepufferte Losung 

---— % unabgebauter Saccharose,gepufferte Liésung pH 
80 (1) optimaler pH-Bereich 8,0 


1 10 24 3 10 21 35 a . My 
Stunden Tage nach Versuchsbeginn 


B. — MITTELDARMEXTRAKT 


100% 

——— ‘pH ohne Pufferung 

\ --—- pH mit Pufferung 

30 \—— 4% unabgebauter Saccharose,ungepufferte Losung H 

\"--- % unabgebauter Saccharose, gepufferte Losung Pp 
80 \ = ; 8,0 

\ (1)_ optimaler pH-Bereich 

\ 


ie Cece, 3 10 21 35 56 70 


Stunden Tage nach Versuchsbegim 
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App. 2. — Verlauf des Saccharoseabbaus unter der Wirkung des Pharynxdriisen (A)- und Mittel- 


darm (B)-Extraktes, bei verschiedenen pH-Werten des Reaktionsmilieus (zu Tab. 2). 


der korrigierten bis zum Versuchsabschluss wesentlich mehr Fruktose als 
Glukose gebildet wurde. In den Melezitose-Losungen war stets mehr 
Glukose als Fruktose vorhanden, wobei das Verhaltnis in den Losungen 
mit korrigiertem pH etwas zugunsten der Glukose verschoben war 


(Tab. 2, 3). 


INSECTES socraAux, TOME VIII, N° 2, 1961. 
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A, — PHARYNXDRUESENEXTRAKT 


pH oane Pufferung (1) optimaler pH-Bereich 
———— pH mit Pufferung 

% unabgevauter Melezitose,ungepufferte Losung 
---- % wnabgebauter Melezitose,gepufferte Losung 


1 10 24 3 10 21 35 56 70 


Stunden Tage nach Versuchsbeginn 


B. — MITTELDARMEXTRAKT 


== =a 


optimaler pH-Bereich 


pH ohne Pufferung 
pH mit Pufferung 


% unabgebauter Melezitose,ungepufferte Losung 
% unabgebauter Melezitose,gepufferte Losung 


1 10 24 R) 10 21 35 56 70 


Stunden Tage nach Versuchsbeginn 


Ass. 3. — Verlauf des Melezitoseabbaus unter der Wirkung des Pharynxdriisen (A)- und Mittel- 
darm (B)-Extraktes, bei verschiedenen pH-Werten des Reaktionsmilieus (zu Tab. 3). 


Die Flecke der Abbauprodukte erschienen in den Chromatogrammen der 
korrigierten und unkorrigierten Lésungen gleichzeitig und mit fast glei- 
chem prozentualen Anteil. Eine Ausnahme bilden die Werte des Tri- 
saccharids ,,a‘‘ («-Maltosyl-8-D-fructofuranosid) des Darmextraktes, die 
in der gepufferten Lésung anfangs niedriger, gegen Abschluss der Hydro- 


lyse aber héher waren als in der unkorrigierten. 
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Wahrend demnach eine Korrektur der pH-Werte mit Hilfe von Puffer- 
lésungen nur geringe Verschiebungen im Ablauf der Hydrolyse zeitigte, 
4usserte sie sich deutlich im Bild der Chromatogramme. Bei héheren 
Beigaben von Pufferlésungen, die gegen Abschluss der Hydrolyse zur 
Einstellung des optimalen pH-Wertes nétig wurden, erschienen in den 
Chromatogrammen mehrere zusitzliche, nicht aus der Zuckerlosung 
stammende Flecke, namlich ein positiver Fleck auf der Hohe der Saccha- 
rose und je ein daritber und darunter lokalisierter negativer Fleck (Abb. 4). 
Chromatogramme der reinen Pufferlosungen zeigten, dass diese Flecke fiir 
die Natriumphosphatlosung charakteristisch sind, wahrend die Zitro- 
nensiure-Losung bei der von mir verwendeten Methode (Lauf- und 
Entwicklungsmittel) keine Flecke in den Chromatogrammen hinterlasst 
(Abb. 4 a). Das Erscheinen zusitzlicher, aus den Pufferldsungen stammen- 
der Flecke kann bei der quantitativen Verarbeitung zu unangenehmen 
Stérungen und einer Verfalschung der Resultate fiihren. 

Um solche Stérungen zu vermeiden, und auch mit Riicksicht auf die 
Sterilhaltung der Extrakt-Zuckerlosungen ist deshalb in langfristigen 
Hydrolyseversuchen mit papierchromatographischer Auswertung von 
einer Korrektur der pH-Werte mit Hilfe von Pufferlosungen abzuraten. 
Dies umsomehr, als Schwankungen des pH-Wertes des Reaktionsmilieus 
in solehen Versuchen offenbar keine prinzipiellen Unterschiede im Hydro- 
lyseablauf und dem Spektrum der gebildeten Abbauprodukte zur Folge 
haben. Wichtig bleibt dagegen die Einhaltung des optimalen pH-Bereiches 
in zeitlich begrenzten Fermentversuchen mit kolorimetrischer Auswertung, 
in welchen die Resultate durch Schwankungen des pH-Wertes des Rea- 
ktionsmilieus stark beeinflusst werden kénnen (GonTARSKI, 1954). 


2° Wirkung der Pharynxdriisen= und Mitteldarmextrakte auf 
Saccharose, Maltose, Melezitose und Raffinose im Verlaufe der 
Ueberwinterung (quantitative Versuche). — Der Verlauf der Hydrolyse 
der vier Zuckerarten unter dem Einfluss der Pharynxdriisen- und Mittel- 
darmextrakte aus Bienen zu verschiedenen Zeitpunkten der Ueberwinte- 
rung wird im folgenden anhand der quantitativen Resultate der Papier- 
chromatographie dargestellt (Tabellen 5—8, Abb. 5—12). 

Da der Entwicklungs- und Sekretionszustand der Pharynxdriisen 
Einfluss hat auf die Wirksamkeit des Fermentes, wurden die herauspra- 


ia al j 

Tas. 4. — MirrELWERTE DES ENTWICKLUNGSGRADES DER PHARYNXDRUSEN DER 

BIENEN IN DEN EINZELNEN PROBENAHMEN WAEHREND DES WINTERS (BEWERTUNGS- 
Sxaua, s. Maurizio, 1954). 


| 
| DATUM DER PROBENAHME 3.10 (eal) 2.12 ile 14.2 24.3 28.4 


| ENTWICKLUNGSGRAD DER Pua- 
| RYNXDRUSEN 5 | BGO | Bs | sss | BOO | B75 | Bee 
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parierten Driisen untersucht und eingeschitzt (Tab. 4). Danach waren die 
verarbeiteten Pharynxdriisen schon in der Oktoberprobe voll entwickelt 
(Maximum der Driisenentwicklung 4,00) und blieben in diesem Zustand bis 
zur Marzprobenahme. Erst in der Aprilprobe ist ein merklicher Riickgang 
des Entwicklungsgrades festzustellen. 


A. SaccHarose. — Wie aus Tabelle 5 und den Abbildungen 5 und 6 
hervorgeht, bewirken die Pharynxdriisenextrakte aus Winterbienen einen 
schnellen Abbau der Saccharose. Im Vergleich zu Sommerbienen ist jedoch 
eime deutliche Verlangsamung des Hydrolyseverlaufes festzustellen, die 
schon in der Oktoberprobe beginnt und bis zur Februarprobe andauert. 
Nimmt man als Vergleichsbasis die Abbauwerte an, welche 1 und 24 
Stunden nach Versuchsbeginn vorliegen, und als dritten Wert den Zeit- 
punkt des voélligen Verschwindens der Saccharose aus den Chromato- 
grammen, so ergeben sich folgende Resultate. In den Oktober bis Februar- 
Serien enthalten die Extraktlésungen nach 1 Stunde noch 70-75 % der 
urspriinglichen Saccharosemenge ; erst in den Marz- und Aprilserien sinkt 
der Saccharoseanteil auf 58 resp. 43 °4, was den bei Sommerbienen gefun- 
denen Werten entspricht (vergl. Abb. 15 und S. 171). 24 Stunden nach 
Versuchsbeginn ist in den Chromatogrammen der Oktober- bis Februar- 
serien noch 4—17 % unabgebauter Saccharose zu finden; in der Marzserie 
sind zu diesem Zeitpunkt nur noch Spuren von Saccharose vorhanden, 
in der Aprilserie war der Saccharoseabbau schon nach 10 Stunden prak- 
tisch abgeschlossen. In den eigentlichen Winterserien enthielten noch die 
nach 100 Tagen, zum Teil sogar die nach 150 und 200 Tagen angesetzten 
Chromatogramme quantitativ erfassbare Saccharoseflecke, die Werten 
von 2—6 % entsprachen (Abb. 5, 6). 

Als Abbauprodukte der Saccharose durch das Pharynxdriisenferment 
erschienen in den Chromatogrammen Hexosen (Fruktose und Glukose), 
Maltose und ein zwischen Melezitose und Raffinose lokalisierter Fleck 
eines nicht naher bekannten Trisaccharids (,,a‘‘). Aus der Literatur ist 
bekannt, dass wahrend der enzymatischen Hydrolyse der Saccharose, 
durch Gruppeniibertragung neue Zuckerarten synthetisiert werden. Am 
besten bearbeitet sind die unter der Einwirkung der Hefeinvertase gebilde- 
ten Zucker, darunter ein als Kestose bezeichnetes, aus zwei Fruktose- und 
einem Glukosemolekiil aufgebautes Trisaccharid (Bacon, Bacon und 
Epet_mMan, Brancuarp und Arson, Wuite, weitere Literatur, s. Mau- 
nizio, 1957, 1959 b, Waite und Mauer). Nach Wurre und Maner wird 
unter der Wirkung der Honiginvertase ebenfalls ein zusatzliches Tri- 
saccharid gebildet, das aber zwei Glukose- und ein Fruktosemolekil 
enthalt und als «-Maltosyl-@-D-fructofuranosid bezeichnet wird. Da das 
Honigferment zum grossten Teil aus dem Sekret der Pharynxdriisen der 
Biene stammt, ist anzunehmen, dass die erwahnten zusatzlichen Flecke 
diesem Trisaccharid entsprechen. In Tabelle 5 sind deshalb die Werte 
dieses Zuckers separat unter der Bezeichnung ,,«-Maltosyl..‘‘ angefiihrt. 
In der Aprilserie war ausserdem ein nicht messbarer, auf der Hohe der 
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App. 6. — Verlauf der Hydrolyse von Saccharose unter der Wirkung von Pharynxdriisen- und 


Mitteldarmextrakten : Oktober-, Januar- und Aprilserie. Papierchromatogramme zu verschie- 
denen Zeiten nach Versuchsbeginn angesetzt. 

Zeitpunkt der Probenahmen nach Versuchsbeginn : 

Oktober- und Aprilserie : 1, 10, 24 Stunden, 10, 56, 70, 200 Tage. 

Januarserie : 1, 10, 24 Stunden, 10, 56, 70, 150, 200 Tage. 

Abbauprodukte der Hydrolyse s. Erklarung 2u Tabelle 5. 
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Melezitose hegender Fleck vorhanden (Abb. 6). Oberhalb der Raffinose 
lokalisierte Oligosaccharide erschienen in keinem der Chromatogramme 
der Pharynxdriisenextrakte. 

Das gegenseitige Verhaltnis der beiden Hexosen ist in den Serien mit 
Pharynxdriisenextrakten starken, wahrscheinlich mit dem Verlauf der 
Ueberwinterung zusammenhangenden Schwankungen unterworfen. In 
der Oktober-, November- und Dezemberserie herrscht meist Fruktose 
mengenmassig vor (Fr/Gl-Verhaltnis 1,01—1,65, Tab. 5). Nur vereinzelt 
und am Ende der Hydrolyse fanden sich hier Proben, in welehen mehr 
Glukose als Fruktose enthalten war (Fr/Gl-Verhaltnis 0,48-0,94, Tab. 5). 
In der Januar-, vor allem aber in den Februar- bis Aprilserien legen 
die Verhaltnisse umgekehrt, d. h. Glukose herrscht mengenmassig vor 
(Fr/Gl- Verhaltnis 0,34-0,93, Tab. 5). Nur vereinzelt finden sich auch 
hier noch knapp itiber 1,0 liegende Werte des  Fruktose-Glukose- 
Verhaltnisses. 

Interessant ist das Auftauchen und Verschwinden der Flecke der 
Maltose und des zusiatzlichen als «-Maltosyl-8-D-fructosfuranosid bezei- 
chneten Trisaccharids ,,a‘‘ in den Chromatogrammen. Messbare Maltose- 
mengen erschienen oft erst 1024 Stunden nach Beginn der Hydrolyse 
waren aber bis zu ihrem Abschluss zu finden. Der prozentuale Anteil der 
Maltose blieb meist unter 5°%, vereinzelt stieg er auf 6—7%. In der Marz- 
serie liessen sich die Maltoseflecke nur in zwei Chromatogrammen quan- 
titativ erfassen (Tab. 5, Abb. 6). Im Gegensatz dazu erscheinen die Flecke 
des zusatzlichen Trisaccharids am starksten in den zu Beginn der Hydro- 
lyse angesetzten Chromatogrammen, in welchen Werte von 7—9 % des 
Gesamtzuckers erreicht werden. Im weiteren Verlauf der Hydrolyse ist 
diese Zuckerart nur noch in knapp messbaren Mengen vorhanden oder 
verschwindet ganz aus den Chromatogrammen. 

Einen vollig andern Verlauf nimmt die Hydrolyse der Saccharose unter 
der Einwirkung des Mitteldarmextraktes. Vor allem ist 1m Vergleich zum 
Pharynxdriisenextrakt der Ablauf der Hydrolyse stark verlangsamt. In 
den Oktober- bis Marzserien besteht in den eine Stunde nach Versuchs- 
beginn angesetzten Chromatogrammen noch 93—98 % des Gesamtzuckers 
aus unabgebauter Saccharose. Erst in der Aprilserie beginnt die Saccha- 
rosespaltung friiher, so dass nach einer Stunde ca 17 % abgebaut sind. 
Im Vergleich zur Aprilserie der Driisenextraktlésung, in welcher nach 
einer Stunde schon mehr als die Halfte des Gesamtzuckers aus Abbau- 
_ produkten besteht, ist aber auch hier eine deutliche Verzogerung festzu- 

stellen (vergl. Abb. 15, S. 171). rn 
~ Noch augenfalliger wird diese Verzogerung, wenn die Proben nach 
94 Stunden und nach 100—200 Tagen beriicksichtigt werden. Wahrend in 
den Driisenextrakteserien der Saccharoseanteil 24 Stunden nach Beginn 
des Versuches zwischen 4 und 17 % liegt, und in der Marz- und Aprilserie 
nur aus Spuren besteht, enthalten die Darmextrakt-Losungen zu dieser 
Zeit noch 25—42% Saccharose (Aprilserie 16%). Die Hydrolyse ist in den 
Winterserien in den Proben nach 100, 150 und 200 Tagen noch nicht véllig 
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abgeschlossen ; nur in der Aprilserie ist nach dem 35. Tag keine Saccharose 
mehr in den Losungen vorhanden (Tab. 5, Abb. 5, 6). 

Die Unterschiede des Saccharoseabbaus zwischen Pharynxdrisen- 
und Mitteldarmextrakt-Losungen beziehen sich nicht nur auf den zeitli- 
chen Ablauf der Hydrolyse, sondern auch auf das Spektrum der gebildeten 
Abbauprodukte und das Verhaltnis zwischen Fruktose und Glukose. 

In der Mehrzahl der Serien aus den eigentlichen Wintermonaten wurde 
wesentlich mehr Fruktose als Glukose gebildet ; das Fruktose/Glukose- 
Verhiltnis lag in diesen Serien zwischen 1,15 und 7,38 ; in extremen Fallen 
war 9—14, ja sogar 30 mal mehr Fruktose als Glukose vorhanden (Tab. 5, 
Oktober-, Dezember- und Februarserie). In der Marz- und Aprilserie ent- 
stand zu Beginn der Hydrolyse ebenfalls ein Fruktosetiberschuss, die Pro- 
ben nach 10 Tagen und spater enthielten dagegen meist mehr Glukose als 
Fruktose (Fr/Gl-Verhaltnis 0,51—0,91, Tab. 5). Gelegentlich fand sich ein 
unter 1,0 liegendes Fruktose/Glukose-Verhaltnis auch in Proben aus den 
Wintermonaten. 

Schon ein Blick auf die in Abb. 6 dargestellten Chromatogramme zeigt, 
dass das Spektrum der Abbauprodukte in den Mitteldarmextrakt-Serien 
viel mannigfaltiger ist als in den Serien der Pharynxdriisenextrakte. 

Maltoseflecke erschienen in den Chromatogrammen der Darmextraktl6- 
sungen, ahnlich wie in den Driisenextraktserien in der Regel erst in den 
Proben nach 10 Studen. Sie sind wesentlich kraftiger als in den Driisen- 
extrakt-Chromatogrammen und bleiben darin bis zum Abschluss der 
Versuche. Ausserdem erschienen sehr haufig zwei direkt oberhalb- und 
unterhalb der Maltose lokalisierte Flecke, die in den Chromatogrammen der 
Driisenextrakte fehlen. Der obere diirfte der Isomaltose, der untere einem 
nicht naher bekannten, schon von Dusprva (1953) beobachteten Disaccha- 
rid entsprechen. Isomaltose ist auch im Zuckerspektrum des Honigs 
nachgewiesen worden (GoLtpscHMIpT und BurkeEerRT, WATANABE und 
Aso, Wuite und Hosan). In Tabelle 5 sind die Werte dieser drei Zucker 
zusammengezogen und als ,,Maltose‘‘ bezeichnet. Die gefundenen ,,Mal- 
tose‘‘-Werte sind viel héher als in den Driisenextraktlésungen, sie liegen 
oft zwischen 10 und 15 % und erreichen gelegentlich Werte von 25—28 %. 
Der héhere Anteil der Maltosegruppe scheint fiir das Darmferment cha- 
rakteristisch zu sein, denn er fand sich auch in den Versuchen mit 
Sommerbienen. 

Das schon aus den Chromatogrammen der Driisenextrakte bekannte, 
als «-Maltosyl-8-D-fructofuranosid bezeichnete Trisaccharid ist auch in 
den Darmextraktserien vorhanden und zum Teil sehr stark ausgebildet 
(Abb. 6). Es erscheint schon in den ersten, eine Stunde nach Versuchs- 
beginn angesetzten Chromatogrammen und bleibt oft bis zu den letzten 
erhalten (Tab. 5, Oktober-, Dezember- und Februarserie). Sein Anteil 
liegt zwischen 10 und 20 % und steigt gelegentlich ither 25 °% (Tab. 5). 
Der hohe Anteil dieses Zuckers bildet einen weiteren Unterschied 


zuden Driisenextraktlésungen, in welchen er héchstens Werte von 6—7 or 
erreichte, 
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Ein charakteristisches Merkmal des Zuckerspektrums der Darmextrakt- 
lésungen ist das Auftreten einer Kette von Oligosacchariden, die auf der 
Hohe der Raffinose beginnen und oft bis zum Startpunkt reichen (Abb. 6). 
In den Chromatogrammen der Driisenextraktlésungen waren diese Zucker 
_ kaum angedeutet oder fehlten ganz. Der Anteil dieser Zucker ist in Tabelle 
5 in zwei Gruppen dargestellt, deren eine unter der Bezeichnung Tri- 
saccharid ,,b‘‘ den untersten, die andere als , Oligosaccharide‘‘ die Summe 
aller dariiber lokalisierten Flecke umfasst. Der Anteil beider Gruppen 
bleibt meist unter 10%, nur vereinzelt werden Werte von 11—13 We 
erreicht (Tab. 5). Es scheint sich dabei um ziemlich stabile Verbindungen 
zu handeln, denn sie erscheinen in den Chromatogrammen noch lange 
nach dem volligen Abbau der Saccharose (Abb. 6, Aprilserie). 


B. Matrose. — Im Prinzip ahnlich wie bei Saccharose verlauft die 
Hydrolyse der Maltose unter der Wirkung der Bienenfermente aus Pha- 
rynxdriisen und Mitteldarm. In den Serien beider Extrakte ist der Ablauf 
der Hydrolyse wahrend der Wintermonate stark verlangsamt. Eine 
Stunde nach Versuchsbeginn sind in den Lésungen noch 83—92 °% Maltose 
vorhanden ; nach 24 Stunden sinkt der Maltosegehalt auf 41—68 oo und. 
bleibt in den Driisenextraktlésungen bis zu den letzten Proben oberhalb 
von 20 %. Eine Beschleunigung des Maltoseabbaus ist erst in den beiden 
Friihjahrsserien festzustellen, auch hier sind aber noch in den letzten 
Probenahmen messbare Mengen unabgebauter Maltose zu finden. Im 
Gegensatz zu den Serien mit Sommerbienen, bewirken bei den Winter- 

bienen die Darmextrakte einen schnelleren Abbau der Maltose als die 
-Driisenextrakte. Diese schon 1959 in qualitativen Versuchen gemachte 
Beobachtung geht klar hervor aus den Kurven in Abb. 7. Die Extrakte 
aus Friihjahrsbienen (Marz- und Aprilserie) verhalten sich in dieser 
Hinsicht wie Sommerbienenextrakte, d. h. das Pharynxdriisenferment 
wirkt schneller als das Mitteldarmferment (Tab. 6, Abb. 7, 8). In den 
Saccharoseserien war eine solche Umkehrung der Wirksamkeit des Driisen- 
und Darmferments nur ausnahmsweise zu beobachten (z. B. in der Novem- 
berserie). Es scheint demnach, dass Pharynxdriisen- und Mitteldarm- 
extrakte aus Sommer- und Winterbienen eine unterschiedliche Affinitat 
gegeniiber Maltose, und gelegentlich auch gegeniiber Saccharose besitzen, 
eine Erscheinung, die auch in den Melezitose- und Raffinoseserien zum 
Teil festzustellen war. 

Wie bei Saccharose, entstehen auch bei Maltose wahrend der Hydrolyse 
durch Gruppeniibertragung neue Zuckerarten. Nach Duspiva (1954), 
WALLENFELS und WALLENFELS und Bernt enthalt das Maltose-Hydro- 
lysat (mit Hefe-, Schimmelpilz- und Aphidenkarbohydrasen) mehrere Di-, 
Tri- und Oligosaccharide, darunter Isomaltose, Maltotriose und Panose. 

In den Chromatogrammen mit Bienenextrakten erschienen, besonders 
gegen Abschluss der Hydrolyse, die schon aus den Saccharoseserien 
bekannten, unter- und oberhalb der Maltose lokalisierten Flecke. In 
Tabelle 6 sind die Werte dieser Zucker, in einer von der Maltose getrennten, 
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als ,,[somaltose* bezeichneten Gruppe zusammengezogen. Die Trennung 
geschah hier, weil Maltose der vorgelegte Zucker, die beiden zusiatzlichen 
Disaccharide aber Abbauprodukte sind ; in den Saccharoseserien konnten 
alle drei Zuckerflecke, als Hydrolyseprodukte zu einer Gruppe zusammen- 
gezogen werden. Der Anteil der ,,[somaltose‘‘-Gruppe blieb in den Drii- 
senextrakten zwischen 1 und 5 % (Februarserie 8 4); in den Darm- 
extrakten waren die Werte héher (meist 5—15 %) und stiegen zuweilen 
tiber 20 %. 

Ebenfalls bei beiden Extraktlésungen waren in den Chromatogrammen, 
ein auf der Hohe der Raffinose lokalisiertes Trisaccharid und mehrere 
Oligosaccharide zu finden. Das Trisaccharid diirfte der von Dusprva und 
WALLENFELS beschriebenen Maltotriose entsprechen und ist in Tabelle 6 
als solche, von der Summe der héhermolekularen Oligosaccharide getrennt 
dargestellt. Ob dieser Zucker identisch ist mit dem Trisaccharid ,,b“‘ der 
Saccharoseserien bleibt dahingestellt. Sein Anteil hegt fiir die Pharynx- 
driisenextraktlésungen zwischen 1 und 6 %, die Werte der Oligosaccharide 
bleiben in der Regel unter 1 %. In den Chromatogrammen der Darm- 
extraktlésungen sind diese Zuckerarten stirker vertreten. Der Anteil der 
,Maltotriose** liegt meist zwischen 5 und 10 % und steigt haufig dariiber 
~ (Maximalwert 20 %); die ,,Oligosaccharide‘'-Gruppe ist mit 1—12 % am 
Zuckerbild beteiligt (Tab. 6). 

In Bezug auf das wahrend der Hydrolyse entstehende Zuckerspektrum 
stimmen die Maltose- und Saccharoseserien miteiander tiberein. In beiden 
werden unter dem Einfluss der Darmextrakte mehr neue, z. T. hoher- 
molekulare Zuckerarten gebildet, als unter der Wirkung der Pharynx- 
driisenextrakte, eine Beobachtung, die schon in den Versuchen mit 
Sommerbienen gemacht wurde (Maurizio, 1957). 


C. Me.ezirose. — Im Vergleich zu den Saccharose- und Maltose- 
Serien war die Hydrolyse der Melezitose stark verlangsamt. In allen 
Extraktlésungen waren 24 Stunden nach Versuchsbeginn noch 90—100 % 
der vorgelegten Melezitose unabgebaut. In den nach 10 und 21 Tagen 
angesetzten Chromatogrammen lag der Melezitoseanteil, fiir beide Extrakte 
noch zwischen 80 und 90 %, und blieb bis zur Probe nach 70 Tagen tiber 
50 %. Erst in den letzten, 100, 150 und 200 Tage nach Versuchsbeginn 
genommenen Proben ist in einzelnen Serien ein starkerer Abbau der 
Melezitose festzustellen ; zum Teil lagen aber auch hier die Werte des 
Melezitoseanteils noch tiber 70 % (Tab. 7, Abb. 9, 10). 

Als Abbauprodukte der Melezitose erschienen in den Chromatogrammen 
einfache und zusammengesetzte Zuckerarten, deren Spektrum in den 
Serien der beiden Extrakte verschieden ist. Die Hydrolyse unter der 
Wirkung der Pharynxdriisenextrakte ist gekennzeichnet durch das 
Erscheinen von Zuckerflecken auf der Hohe der Saccharose, die der Tura- 
nose entsprechen diirften (Abb. 10). Der Anteil dieses Zuckers bleibt meist 
unter 10 % und steigt héchstens auf 19 % (Tab. 7, Januarserie). Offenbar 
handelt es sich um ein wenig stabiles Uebergangsprodukt, das sofort zu 
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einfacheren Zuckern abgebaut wird. Interessant ist, dass Turanose in 
den Chromatogrammen der Pharynxdriisen-Extraktlésungen regelmissig 
erschien, in den Mitteldarm-Extraktlésungen aber stets fehlte. Die gleiche 
Erscheinung war schon in den frither ver6ffentlichten Abbildungen von 
Chromatogrammen des Melezitoseabbaus sichtbar (Maurizio, 1957, 
1959; a) 5 sie wiederholte sich in spateren Versuchen mit Sommerbienen. 
Es scheint demnach, dass Turanose als Zwischenstufe der Hydrolyse fiir 
das Pharynxdriisenferment charakteristisch ist, wahrend das Mittel- 
darmferment emen direkten Abbau zu Hexosen bewirkt (Tab. 7, Abb. 
{0). Nach WuitE & Mauer und Duspiva (1954) verlauft die Melezi- 
tosespaltung unter der Einwirkung von Honiginvertase und von Darm- 
fermenten von Aphiden ebenfalls ohne Turanosebildung, direkt zu Glukose 
und Fruktose. 

Das Mengenverhialtnis der beiden als Produkte der Melezitosehydrolyse 
gebildeten Hexosen liegt in den Driisenextrakt-, wie in den Darmex- 
traktserien unter 1,0, d. h. es wird stets mehr Glukose als Fruktose gebildet 
(Tab. 7). Zum Teil war in den Chromatogrammen 10—12, Ja bis zu 33 mal 
mehr Glukose als Fruktose vorhanden (Oktober- und Februarserie der 
Driisenextrakte) ; haufig erschienen nur Glukoseflecke, wahrend Fruktose 
ganz fehlte, oder unter der messbaren Menge blieb. 

In der Mehrzahl der Chromatogramme der Melezitoseserien erschienen 
Flecke héhermolekularer Zuckerarten ; in den Driisenextraktserien meist 
nur 1 Fleck, in den Darmextraktserien 2—3 Flecke (Abb. 10). Der Anteil 
der Oligosaccharide blieb in den Driisenextrakt-Lésungen meist unter 
2%, gelegentlich erreichte er 3—5 % (Tab. 7, November-, Januar- und 
Februarserien). In den Darmextraktlosungen war der Anteil an Oligo- 
sacchariden héher und erreichte oft Werte von 4—10, manchmal bis 15 % 
(Tab. 7, November-, Dezember- und Januarserien). 

Friihere Untersuchungen liessen vermuten, dass zwischen Sommer- 
und Winterbienen nicht nur Unterschiede im zeitlichen Ablauf der Mele- 
zitosehydrolyse durch Pharynxdriisen- und Mitteldarmextrakte vorhanden 
sind, sondern dass auch Unterschiede der Affinitaét der beiden Fermente 
dem Zucker gegeniiber vorkommen (Maurizio, 1957, 1959 a). In den 
quantitativen Versuchen mit Winterbienen war dieser Unterschied wenig 
ausgeprigt. Die November- bis Aprilserien zeigen zu Beginn der Hydrolyse 
einen Vorsprung der Driisenextraktlosungen gegeniiber den Darmex- 
traktlésungen, der sich jedoch spatestens in der Probe nach 35 Tagen 
ausgleicht (Tab. 7, Abb. 9). Der weitere Verlauf der beiden Kurven ist 
weitgehend parallel, mit einem leichten Vorsprung der Darmextraktlo- 
sungen. Eine deutliche Umkehrung der Wirksamkeit der Pharynxdriisen- 
und Mitteldarmfermente ist demnach nicht festzustellen, doch bedeutet 
die anfangliche Umkehrung und der parallele Verlauf der Hydrolysekurven 
der beiden Extraktlésungen einen Unterschied im Vergleich zu den 
Versuchen mit Sommerbienen, in welchen der Darmextrakt wesentlich 
schneller wirkte, als der Driisenextrakt (MAuRiIz10, 1957). 
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D. RAFFINOSE. ai Ausserordentlich interessant gestaltete sich in den 
Winterversuchen die Raffinose-Hydrolyse. Im Vergleich zu den Saccha- 
rose-Serien war der Beginn der Raffinose-Spaltung stark verspitet, im 
Vergleich zu den Melezitose-Serien setzte sie aber friither ein. 24 Stunden 
nach Versuchsbeginn enthalten noch alle Lésungen 85—95 °% der urspriin- 
glichen Raffinosemenge. In einzelnen Serien ist der Raffinoseabbau schon 
in der Probe am 35. Tag weit vorgeschritten (Tab. 8, Januar- und Marzserie 
des Driisenextraktes, Aprilserie des Darmextraktes), ein allgemeiner 
Abbau setzt in den Lésungen beider Extrakte nach 56 Tagen ein. Eine 
Ausnahme hbildet die Februarserie des Driisenextraktes, in welcher eine 
merkliche Raffinosespaltung erst in der Probe nach 150 Tagen eintrat 
(haboo, Abb, 14). 

Es scheint fiir die Raffinose-Hydrolyse charakteristisch zu sein, dass 
sie einmal begonnen schnell fortschreitet, und sowohl in den Pharynx- 
driisen- wie in den Mitteldarmextrakt-Serien zum volligen Verschwinden 
des vorgelegten Zuckers fiihrt, was in den Melezitose-Serien nie der Fall 
war. Ein weiterer Unterschied zu den Melezitose-Versuchen besteht darin, 
dass in drei der Serien die Pharynxdriisenextrakte schneller wirkten, als 
die Darmextrakte (Tab. 8, Abb. 11,12, Oktober-, Januar- und Marzserie). 
In einer weiteren (Novemberserie) verlief die Aufspaltung mit beiden 
Extrakten fast gleichzeitig. In der Aprilserie scheinen die Extrakte schon 
wie bei Sommerbienen zu reagieren, die Hydrolyse setzt frither ein, der 
Darmextrakt wirkt wesentlich schneller als der Driisenextrakt (Tab. 8, 
Abb. 11). Die Affinitat der beiden Fermente gegeniiber Raffinose ist 
demnach in den Winterversuchen weitgehend angeglichen, in einzelnen 
Fallen kam es zu einer deutlichen Umkehrung, indem die Driisenextrakte 
schneller wirkten, als die Darmextrakte. 

Als Produkt der Raffinose-Hydrolyse entstand in den Loésungen beider 
Extrakte zunidchst Melibiose, deren Anteil nach 24 Stunden 4—15 % des 
Gesamtzuckers betrug und spater auf 85 %, stieg. In dieser Hinsicht stim- 
men die Bienenextrakte mit der Honiginvertase iiberein, unter deren 
Wirkung als erstes Produkt der Raffinose-Hydrolyse ebenfalls Melibiose 
gebildet wird (Waite & Mauer). Extrakte aus Aphiden bauen dagegen 
Raffinose, ohne Melibiosebildung, direkt zu Fruktose und Glukose ab 
(Duspiva, 1954). 

Die Melibioseanreicherung erklart sich aus der Erfahrung, dass dieser 
Zucker durch die Bienenfermente nur langsam und schwach hydrolysiert 
wird (s. S. 164). Als weiteres Abbauprodukt erschien in den Chromato- 
grammen nach 24—56 Tagen (z. T. erst nach 70 Tagen) Fruktose, deren 
~ Anteil 3—20 % betrug und gelegentlich 30—40 % erreichte (Tab. 8, Abb. 
12). Glukose fand sich erst in den letzten, nach 100—200 Tagen angesetzten 
Chromatogrammen und erreichte héchstens einen Anteil von 8—13 Yo: 
Gegen Schluss der Hydrolyse erschien oft in den Chromatogrammen ein 
weiterer, knapp itber der Glukose lokalisierter Fleck, welcher der Galaktose 
entspricht. Oft lagen die Glukose- und Galaktoseflecke so dicht beisammen, 
dass sie zusammen gemessen werden mussten. Wo Galaktose getrennt 
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Mitteldarmextrakten; Oktober-, Januar- und Aprilserie, Papierchromatogramme zu verschie- 
denen Zeiten nach Versuchsbeginn angesetzt. 

Zeitpunkt der Probenahmen nach Versuchsbeginn : 

Oktoberserie : 1, 10, 24, 56, 70, 150 und 200 Tage. 

Januar- und Aprilserie : 1, 10, 56, 70, 150 und 200 Tage. 

Abbauprodukte der Hydrolyse s. Erklarung zu Tabelle 8. 
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gemessen werden konnte, lag ihr Anteil zwischen 0,5 und 6,5 %. Sowohl 
Glukose, wie Galaktose diirften sekundar, aus der Hydrolyse der Melibiose 
stammen (s. unten). Ausserdem erschienen in den Chromatogrammen 
oberhalb der Raffinose, ein oder zwei Oligosaccharidflecke, deren Anteil 
Werte bis zu 14 % erreichte. Vereinzelt fanden sich schwache Zuckerflecke 
auf der Hohe der Saccharose (Anteil héchstens 2 o/,, Labs 8, Abb. 12); 
7Zwischen Raffinose und den drei weiter oben besprochenen Zuckerarten 
bestebht ein charakteristischer Unterschied im Spektrum der wihrend der 
Hydrolyse gebildeten Abbauprodukte. In den Saccharose-, Maltose- und 
Melezitose-Serien kann bei einiger Erfahrung auf den ersten Blick entschie- 
den werden, ob eine Hydrolyse durch das Pharynxdrisen- oder durch das 
Mitteldarmferment vorliegt. In den Raffinose-Chromatogrammen fehlen 
diese charakteristischen Merkmale. Zwischen den beiden Extrakten 
bestehen zwar Unterschiede im zeitlichen Ablauf der Hydrolyse, nicht 
aber Unterschiede im Spektrum der gebildeten Abbauprodukte (Abb. 12). 


3° Wirkung der Pharynxdriisen= und Mitteldarmextrakte auf 
Melibiose und Trehalose (qualitative Versuche). — Die Versuche mit 
Melibiose und Trehalose wurden mit den gleichen Extrakten jedoch 
qualitativ ausgefiihrt. Im ganzen wurden die Extrakt-Zuckerlosungen 
in 7 Probenahmen auf Chromatographiepapier gebracht (nach 24 Stunden, 
3, 10, 24, 45, 115 und 200 Tagen, in der Dezember- und Februarserie 
ausserdem noch nach 150 Tagen). 

Die Hydrolyse der Melibiose setzte sehr spat ein und blieb in den eigen- 
tlichen Winterserien schwach. Die ersten Anzeichen einer Aufspaltung 
erschienen in den Oktober- bis Februarserien der Pharynxdriisenextrakte 
friihestens in den Proben nach 115 Tagen, manchmal sogar erst in den 
Proben nach 150 und 200 Tagen. In den beiden Friihjahrsserien beginnt 
die Hydrolyse frither, d. h. schon nach 10—21 Tagen (Tab. 9, Abb. £3). 
Die Mitteldarmextrakte wirkten etwas schneller. Der Abbau begann 
hier in den Oktober-, Februarserien nach 10—21 Tagen, in der Marz- 
und Aprilserie nach 3—10 Tagen. Aehnlich wie bei Sommerbienen 
wirkten demnach die Mitteldarmextrakte auf Melibiose starker als 
die Pharynxdriisenextrakte. 

Als Abbauprodukte der Melibiose erschienen in den Chromatogrammen 
der Winterserien regelmassig Glukose- und 1—3 Oligosaccharidflecke ; 
Flecke von Galaktose fanden sich nur vereinzelt (Abb. 13, Novemberserie). 
In der Aprilserie waren in den Chromatogrammen beider Extrakte deut- 
liche Galaktoseflecke vorhanden (Abb. 13). Die Melibiose-Hydrolyse bheb 
aber in allen Serien schwach und bewirkte auch nach 200 Tagen keine 
merkliche Abnahme der vorgelegten Zuckermenge. 

Wesentlich schneller verlief die Hydrolyse der Trehalose, die in 3 Serien 
nach 24 Stunden, in 4 Serien nach 3 Tagen einsetzte (Tab. 10, Abb. 14). 
Soweit es sich anhand qualitativer Chromatogramme beurteilen asst, 
scheinen die Pharynxdriisen-Extrakte in den Winterserien (Oktober bis 
Februar) schneller zu wirken als die Mitteldarmextrakte; in der Aprilserie 
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Mitteldarmextrakten : November-, Februar- und Aprilserie. Papierchromatogramme zu ver- 
schiedenen Zeiten nach Versuchsbeginn angesetzt. 

Zeitpunkt der Probenahme nach Versuchsbeginn : 

November-, Dezember- und Aprilserie nach 200 Tagen. 

Februarserie nach 10 und 115 Tagen. 

a = Pharynxdriisenextrakt, b = Mitteldarmextrakt. 

Abbauprodukte der Hydrolyse s. Erklarung zu Tabelle 9 und 10. 


war das Verhiltnis umgekehrt (die Marzserie fallt leider fiir diese Beobach- 
tungen aus, weil das Rohrchen der Darmextraktlésung bei der Probenahme 
nach 45 Tagen verungliickte). Dieser Befund bestatigt die fritheren Beob- 
achtungen, wonach Trehalose bei Sommerbienen durch den Darmextrakt, 
bei Winterbienen durch den Driisenextrakt starker abgebaut wird 


(Maurizio, 1957, 1959 a). 
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Die Chromatogramme der Trehaloseserien sind besonders interessant, 
weil dieser Zucker nach Behandlung mit dem Anisidin-Spray als negativer, 
d. h. heller Fleck auf dunklerem Hintergrund erscheint (Abb. 14). Die 
Trehaloseflecke sind in den Chromatogrammen zwischen Melezitose und 
Maltose lokalisiert, reichen aber oft iiber die Maltoseflecke hinaus. 

Als Abbauprodukte der Trehalose erschien in den Chromatogrammen 
stets Glukose, und gegen Abschluss oft ein iiber der Trehalose lokalisierter 
Oligosaccharidfleck (Abb. 14, Dezember-Aprilserie). Dieser zusatzliche 
Zucker scheint haufiger in den Driisen-, als in den Darmextraktlosungen 
gebildet zu werden (Abb. 14). 


IV. — ZUSAMMENFASSUNG UND DISKUSSION DER ERGEBNISSE 


Die vorliegende Untersuchung hatte zum Zweck das Hydrolysierungs- 
vermogen der invertierenden Fermente in Pharynxdriisen und Mitteldarm 
der Honighiene, gegentiber 6 Di- und Trisacchariden im Verlaufe der 
Ueberwinterung zu priifen. Die Arbeit wurde mit Bienen der itahenischen 
Rasse (Apis mellifica L. var. ligustica Spin.) ausgefiihrt, die in einem Volk 
der dunklen Landrasse titberwinterten. Von Anfang Oktober bis Ende April 
wurden allmonatlich Bienen entnommen, prapariert und aus Pharynx- 
driisen und Mitteldarm wissrige Extrakte hergestellt. Die Extrakte wurden 
mit Zuckerlésungen gemischt und in gewissen Zeitabstanden mit Hilfe 
der Papierchromatographie verarbeitet, wobei die Hydrolyse von Saccha- 
rose, Maltose, Melezitose und Raffinose quantitativ, diejenige von Meli- 
biose und Trehalose qualitativ erfasst wurde (Methodik, s. S. 126-128). Im 
Vordergrund standen folgende Fragen : 


1° Einfluss des pH des Reaktionsmilieus auf den Hydrolyseablauf in 
langfristigen Versuchen mit papierchromatographischer Auswertung. 
— Zur Abklaérung dieser Frage diente ein Parallelversuch mit unveran- 
dertem und durch Pufferlésungen auf den optimalen pH-Bereich einge- 
s‘ellten Extraktlésungen mit Saccharose und Melezitose. Es ergaben sich 
dabei keine prinzipiellen Unterschiede im Hydrolyseverlauf zwischen den 
Lésungen mit dem urspriinglichen und dem korrigierten pH-Wert. Dagegen 
wirkte sich eine Korrektur des pH-Wertes stérend auf die Chromato- 
gramme aus, indem darin zusitzliche, aus den Pufferlo6sungen stammende 
Flecke erschienen (s. S. 1341-136, Abb. 4, 4 a). Mit Riicksicht auf die Keim- 
freihaltung der Losungen und zur Verhiitung von St6rungen in den Chro- 
matogrammen, kann demnach in langfristigen fermentphysiologischen 
Versuchen mit papierchromatographischer Auswertung von einer Korrek- 
tur des pH-Wertes der Zucker-Extraktlésungen abgesehen werden. 


2° Ablauf der Hydrolyse in Versuchen zu verschiedenen Zeitpunkten 
der Winterruhe, im Vergleich zu Versuchen mit Sommerbienen. — 
Pharynxdriisen- und Mitteldarmextrakte aus Winterbienen wirkten im 
allgemeinen langsamer und schwiacher als Extrakte aus Sommerbienen, 
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Diese fiir alle 6 gepriiften Zuckerarten geltende Beobachtung lasst sich 
am besten anhand der Saccharose-Hydrolyse waihrend der Ueberwinterung 
verfolgen. 

Die Kurven in Abb. 15-zeigen den prozentualen Anteil abgebauter 
Saccharose, eine Stunde nach Versuchsbeginn, fiir die Pharynxdriisen- 
und Mitteldarmextrakt-Lésungen, in den sieben wihrend des Winters 
genommenen Proben. Zum Vergleich sind rechts die entsprechenden 


% 
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Ass. 15. — Prozentualer Anteil der eine Stunde nach Versuchsbeginn durch Pharynxdriisen- und 
Mitteldarmextrakte abgebauten Saccharose, in den 7 Versuchsserien mit Winterbienen, sowie 
zum Vergleich in 4 Serien mit Sommerbienen. 


Mittelwerte aus vier mit Sommerbienen ausgefiihrten Versuchsserien 
eingetragen. Es geht daraus hervor, dass die Hydrolyse fiir beide Extrakt- 
lésungen schon in der Oktoberserie stark verzégert ist und, mit gewissen 
Schwankungen bis zur Februarserie in diesem Zustand bleibt. Erst in der 
Marzserie ist beim Driisenextrakt ein Anstieg des Hydrolysierungsver- 
mégens festzustellen, das in der Ende April genommenen Probe den fiir 
Sommerbienen charakteristischen Wert erreicht. Beim Darmextrakt 
macht sich eine Beschleunigung des Saccharoseabbaus erst in der April- 
serie bemerkbar. Die Wirksamkeit des Pharynxdriisen- und Mitteldarm- 
fermentes ist demnach wihrend der ganzen Ueberwinterung stark herab- 
gesetzt und erreicht erst im Friihjahr (April) das Niveau der Sommer- 
bienen. Die Wirksamkeitssteigerung der beiden Fermente fallt offenbar 
zeitlich mit dem Uebergang vom physiologischen Zustand der Winter- 
“piene, zur Sommerbiene zusammen. Dabei muss man sich bewusst bleiben, 
dass die Aktivierung der Fermentwirkung bei 7—8 Monate alten Bienen, 
wie der ganze Verlauf der Ueberwinterung von klimatischen Faktoren 
abhangig ist und nur fiir mitteleuropaische Verhaltnisse gilt. In abwei- 
chenden Klimabedingungen, mit einer kiirzeren oder langeren Dauer der 
Winterruhe, kann die Reaktivierung der Fermentwirkung friiher oder 
spater eintreten. 
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3° Spektrum der wahrend der Hydrolyse durch Pharynxdrusen= 
und Mitteldarmextrakte entstehenden Abbauprodukte. — Aus der 
Literatur ist bekannt, dass wihrend der enzymatischen Hydrolyse 
zusammengesetzter Zucker, nicht nur einfache Zuckerarten entstehen, 
sondern gleichzeitig durch Gruppentibertragung héhermolekulare Zucker 
synthetisiert werden. Diese Erscheinung ist auch fiir den Zuckerabbau 
unter der Wirkung der invertierenden Fermente des Bienenkorpers cha- 
rakteristisch, wobei zwischen dem Pharynxdriisen- und Mitteldarmferment 
Unterschiede im Spektrum der Abbauprodukte vorhanden sind. 

Besonders instruktiv ist das wihrend der Saccharose-Hydrolyse ent- 
stehende Zuckerbild. Gemeinsam fiir Pharynxdriisen- und Mitteldarm- 
ferment ist das Erscheinen von Hexosen (Fruktose, Glukose), Maltose 
und eines zusatzlichen, wahrscheinlich dem von Wuite & MAHER aus 
Honig beschriebenen «-Maltosyl-@-D-fructofuranosid entsprechenden Tri- 
saccharids (,,a‘‘). Wahrend das chromatographische Bild in den Serien mit 
Pharynxdriisenextrakten auf diese Abbauprodukte beschrankt bleibt, 
ist es in den Darmextrakt-Serien wesentlich mannigfaltiger. Es enthalt 
ausserdem zwei direkt oberhalb und unterhalb der Maltose lokalisierte 
Flecke von Disacchariden (der obere entspricht der Isomaltose), ein auf 
der Hohe der Raffinose gelegenes Trisaccharid (,,b‘‘) und eine Kette 
hohermolekularer, oft bis zum Startpunkt reichender Oligosaccharide 
(Abb. 6, S. 144-145). 

Die Unterschiede des Zuckerbildes beziehen sich nicht nur auf die 
Anzahl der Abbauprodukte, sondern auch auf ihren Anteil und ihr gegen- 
seitiges Verhaltnis. So bleibt der Anteil von Maltose und «-Maltosyl-8-D- 
fructofuranosid in den Serien mit Driisenextrakten stets unter 10 % des 
Gesamtzuckers, waihrend in den Darmextraktserien beide Zuckerarten 
mit 10—20 % (maximal 25—28 %) vertreten sind (Tab. 5, S. 144). Charak- 
teristisch fiir die beiden Fermente scheint auch das gegenseitige Verhaltnis 
der gebildeten Hexosen zu sein. In den Driisenextraktserien wurde im 
Herbst und Friihwinter knapp mehr Fruktose als Glukose gebildet (Fr/ 
Gl = 1,01—1,65), in den eigentlichen Winterproben fand sich in der Regel 
mehr Glukose als Fruktose (Fr/Gl = 0,34—0,93). In den Serien mit Darmex- 
trakten kam es dagegen oft zu einer deutlichen Anreicherung von Fruktose 
(Fr/Gl = 1,15—7,38, maximal 10—30, Tab. 5, S. 144), wobei unter 1,0 lie- 
gende Werte sehr selten und nur gegen Abschluss der Hydrolyse auftraten. 
Danach handelt es sich beim Mitteldarmferment der Honigbiene, wie 
schon Dusprva (1953) andeutete um eine typische Transglukosidase, 
welche die Bildung glukosehaltiger Oligosaccharide, unter gleichzeitiger 
Anreicherung von Fruktose bewirkt. Die Hydrolyse durch das Pharynx- 
driisenferment zeigt eher schwankenden Charakter und die Tendenz zum 
mengenmissigen Ausgleich zwischen den gebildeten Hexose, was vermuten 
lasst, dass dabei nicht eine, sondern mehrere, verschieden gerichtete 
Saccharasen wirksam sind. 

Einen ahnlichen Verlauf nimmt die Hydrolyse der Maltose. Auch hier 
werden wahrend des Abbaus neue, z. T. héhermolkulare Zucker synthe- 
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tisiert, wobei unter der Wirkung des Mitteldarmextraktes ein reichhal- 
tigeres Zuckerbild ‘entsteht, als in den Lésungen des Pharynxdriisen- 
extraktes (Tab. 6, Abb. 8, S, 145). 
Ein charakteristischer Unterschied zwischen den beiden Fermenten 
_ besteht im Zuckerspektrum des Melezitoseabbaus. Wahrend in den Serien 
mit Driisenextrakten in der Regel Turanose als Zwischenprodukt der 
Hydrolyse entsteht, fehlt in den Serien mit Darmextrakten dieser Zucker 
und der Abbau fithrt direkt zur Bildung von Fruktose und Glukose. 
Ausserdem erschienen in den Chromatogrammen der Darmextrakt- 
lésungen mehrere Flecke héhermolekularer Zuckerarten, wahrend in den 
Driisenextraktlésungen meist nur ein Oligosaccharidfleck vorhanden war 
(Tab. 7, Abb. 10, S. 155). 

Im Gegensatz zu den Verhiltnissen bei Saccharose, Maltose und Mele- 
zitose, sind bei der Hydrolyse der Raffinose keine deutlichen Unterschiede 
im Zuckerspektrum zwischen den beiden Fermenten zu finden. Mit beiden 
Extrakten verlief die Hydrolyse unter Bildung von Melibiose, Fruktose 
und Oligosacchariden, wobeials Produkte dersekundaren Melibiosespaltung, 
Galaktose und Glukose erscheinen (Tab. 8, Abb. 12, S. 161). 


4° Affinitat der Pharynxdrisen= und Mitteldarmfermente gegen- 
liber verschiedenen Zuckerarten. — Friihere Versuche hatten gezeigt, 
dass zwischen dem Pharynxdriisen- und dem Mitteldarmferment cha- 
rakteristische Unterschiede der Affinitat gegeniiber den einzelnen Zucker- 
arten bestehen. Bei Sommerbienen bewirkten Pharynxdriisenextrakte 
~ einen schnelleren und stirkeren Abbau der Saccharose und Maltose ; 
Melezitose, Raffinose, Melibiose und Trehalose wurden dagegen von 
Mitteldarmextrakten schneller angegriffen. Ein Vorversuch mit Winter- 
bienen liess nicht nur eine allgemeine Verlangsamung des Hydrolyse- 
ablaufs erkennen, sondern gelegentlich eine Umkehrung der Affinitat der 
beiden Extrakte gegeniiber den -vorgelegten Zuckern (Maurizio, 1957, 
1959 a). Diese Vermutung bestitigte sich bis zu einem gewissen Grade 
durch die vorliegende Untersuchung. Zu einer deutlichen ,,Umkehrung* 
der Affinitat der beiden Extrakte kam es vor allem in den Versuchen mit 
Winterbienen gegeniiber Maltose, Raffinose und Trehalose, wahrend in den 
Serien mit Melezitose und Melibiose zwar keine ,,Umkehrung*t aber doch 
eine weitgehende Angleichung der Wirksamkeit der Driisen- und Darm- 
extrakte stattfand. Nur gegeniiber Saccharose waren zwischen Extrakten 
“aus Sommer- und Winterbienen keine deutlichen Unterschiede der Affi- 
_nitat festzustellen (Tab. 5—10, Abb. 5,7, 9, 11). Es scheint demnach, dass 
die Affinitat der invertierenden Fermente in Pharynxdriisen und Mittel- 
darm der Honigbiene gegeniiber gewissen Zuckerarten von physiologischen, 
mit dem Zustand der Bienen verbundenen Faktoren abhangig ist. 
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Summary. 


In the present study, the hydrolysing effect of the inverting enzymes 
in the pharyngeal glands and midgut of the honeybee on six disaccharides 
and trisaccharides during the overwintering was examined. This inves- 
tigation, for which paper chromatography was used, was carried out on 
bees of the Italian race (Apis mellifica L., var. Ligustica Spin.). The hydro- 
lysis of sucrose, maltose, melezitose and raffinose was estimated quanti- 
tatively, and that of melibiose and trehalose qualitatively. The following 
questions were examined: 

1° Influence of the pH value of the reaction medium on the course of 
the hydrolysis in experiments lasting for a long time and evaluated by 
means of paper chromatography. 

20 Course of the hydrolysis in experiments at various moments of the 
winter rest, in comparison with experiments carried out on summer bees. 

3° Spectrum of the breakdown products formed during hydrolysis by 
extracts from the pharyngeal glands and the midgut. 

40 Affinity of the enzymes of the pharyngeal glands and of the midgut 
towards various sugars. 

The results of this investigation are contained in tables 41 to 10, figures 
1 to 15 and the discussion on page 170-173. 


Résumé. 


Dans le présent travail, on a étudié le pouvoir hydrolysant des inver- 
tases des glandes pharyngiennes et de l’intestin moyen de labeille sur six 
disaccharides et trisaccharides, au cours de Vhivernage. Ces recherches 
ont été effectuées sur des abeilles de la race italienne (Apis mellifica L., 
var. Ligustica Spin.), 4 Vaide de la chromatographie sur papier. On a pro- 
cédé a examen quantitatif de Vhydrolyse du saccharose, du maltose, du 
mélézitose et du raffinose et 4 ’examen qualitatif de hydrolyse du méli- 
biose et du tréhalose. Les questions suivantes ont été examinées : 

1° Influence du pH du milieu réactif sur le déroulement de hydrolyse 
lors d’essais 4 long terme, évalués a Vaide de la chromatographie sur 
papier. 

2° Déroulement de l’hydrolyse lors d’essais 4 divers moments de lhiver- 
nage, en comparaison d’essais effectués sur des abeilles d’été. 

3° Spectre des produits de décomposition formés au cours de l’hydrolyse 
par des extraits de glandes pharyngiennes et de l’intestin moyen. 

40 Affinité des invertases des glandes pharyngiennes et de l’intestin 
moyen envers divers sucres. 

Pour les résultats de ces recherches, voir tableaux 41 4 10, figures 1 4 15 
et discussion, pages 170-173. 
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NEST STRUCTURE AND SIZE DISTRIBUTION IN THE GENUS 
TRINERVITERMES (ISOPTERA, TERMITID4, 
NASUTITERMITINA:) IN WEST AFRICA 


by 
W. A. SANDS, M. Sc. 
[ Termite Research Unit, c/o British Museum (Nat. Hist.), London, S. W. 7.) 


Introduction 


This paper is one of a series of comparative studies of the biology and 
ecology of five species of Trinervitermes which occur in Nigeria and Ghana 
in West Africa, namely: 


T. ebenerianus Sjéstedt T. auriterre Sjostedt 
T. carbonarius Sjéstedt T. suspensus (Silvestri) 
T. economus (Tragardh) 


They may all be found in a single locality in the overlapping parts of 
their geographical ranges. This has led to an investigation of some of 
the adaptive differences which enable the coexistence of closely related 
congeneric species; these might otherwise be expected to compete with 
one another for the same resources, resulting in the elimination of the less 
efficient competitors. It is proposed to discuss this further in subsequent 
papers, the present being confined to one aspect only of this problem, 
namely the observable differences in their nest and mound structure, 
which are related to their environmental requirements. 

The genus Trinervitermes belongs to the subfamily Nasutitermitine, 
characterised by the modification of the head capsule of the soldier caste, 
in which the frons and vertex are produced into a tube terminating in the 
fontanelle or opening of the frontal gland, and the mandibles are reduced 
to vestigial lobes. The frontal gland produces a defensive secretion 
~ poisonous to ants and other small predators. This structure has resulted 
in their being called ‘‘Snouted Harvester Termites” in South Africa, 
where their habit of collecting large quantities of grass fragments in their 
mounds has caused serious damage to grazing (Coaton, 1948; Hartwig, 
1955, 1956). The “harvesting” habit is not developed to the same extent 
in all members of the genus however, and this is reflected in differences in 
the nests. The following descriptions are based on observations of large 
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numbers of mounds in the course of general collecting in West Africa, and 
the more detailed measurement data which follow were obtained during 


ecological investigations in Northern Nigeria. 


Results and discussion 


A. Nest sTRUCTUREIN TRINERVITERMES. — The five species are ground 
dwelling termites, but not all of them produce well developed mounds. 


a) T. ebenerianus Sjostedt. — This is the commonest and most widely 
distributed species, which in the majority of habitats builds a low mound, 
seldom more than 24 inches high, though the maximum is about 30 inches. 
Its mounds are extremely numerous in the open savannah woodlands of 
the southern, moister type, the northern Jsoberlinia, and drier ‘‘Sudan”’ 
types (Keay et al., 1959, vegetation types numbers 16, 17 and 20 respec- 
tively). The colony may occupy a number of mounds, some of which are 
used merely as foraging shelters, being filled with grass cuttings at the 
height of the growing season and often abandoned at other times of the 
year. The mound of this species was briefly described by Sjéstedt (1926 a). 

The surface of the mound when newly built is rough and granular, and 
it consists of one or more domes or rounded columns, with shallow depres- 
sions between their convex upper surfaces if more than one are present. 
These domed sections have their surfaces broken into smaller convexities 
which show on the exterior the shape of the galleries within them (Plate I, 
fig. 1). The method of construction of this type of mound was described 
by Grassé (1959). After weathering the surface is smoother and the walls 
are usually thicker. The older surfaces of a live mound are often spotted 
with small patches of newer material which are the closed foraging holes 
of the last few days. 

The internal structure of the mound consists of a framework of curving 
floors and pillars, rather than the system of chambers connected by 
tunnels common to most other termites. It is in effect the reverse of the 
more common form, with the result that when a mound is shared with 
termites of another genus the workings are often so closely interlinked as 
to appear complementary. Very thin and uniform walls then separate 
the two, and little mound volume is wasted. This internal structure is 
common to all species of Trinervitermes, as also is the dark brown or 
black lining of the nest. This has a slightly roughened or shagreened 
surface pattern, and is faecal in origin. Newer extensions of the mound 
develop this lining only slowly as the deposits of faeces accumulate (Plate 
II, figs. 7 and 9). 


ley) fee carbonarius Sjostedt. — This species is much less abundant than 
fi ebenerianus, and its mature mounds are more massive, thicker walled 
structures which appear to be found more frequently in slightly raised 
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sites. These may be naturally occurring banks or hummock, or the old 
and derelict mounds of some of the larger Macrotermitinae. The mounds 
are usually in the open, surrounded by an area of bare soil in contrast to 
those of 7. ebenerianus which are often completely surrounded by tall 
grass. Emerson (1928) also recorded this habit of 7. carbonarius, in the 
moister savannah vegetation of the N. E. Congo, where they were found 
on bare ground, near pathways, or the open spaces provided by rhinoceros 
wallows, or near the base of large termite hills. 

In the northern Jsoberlinia savannah-woodland, its mound is rarely 
larger than 3 feet in diameter and 18 inches high, but in the southern 
moister savannah, and the forest-savannah mosaic (Keay et al., type 8), 
it may reach 4-5 feet in height and diameter. These large mounds have 
also been found deep in the forest zones, in clearings and along road verges. 
The outer surface of new workings is coarser with larger undulations than 
in T. ebenerianus, and the holes from which foraging workers emerge at 
night are often left open. Subsidiary foraging mounds are less often 
constructed in this species, though grass cuttings are stored in the mounds 
(Plate I, figs. 2 and 3). 


c) T. economus (Tragardh). — The mounds of this species closely 
resemble the smaller sized 7. carbonarius in size and texture, both when 
new and weathered. It often makes use of parts of the mounds of various 
Macrotermitine, and is frequently found in more shaded situations than 
the other two species. Its mound is usually easily recognisable by the 
considerable numbers of open foraging holes in evidence, often large 
arched openings one to two inches in height round the base of the mound. 
Subsidiary foraging shelters are uncommon in this species. Internally 
the mound is devoid of grass cuttings, and the shagreened pattern of the 
dark lining is slightly more distinct than in the other two species (Plate I, 
figs. 4, 5 and 6). 

Tragardh (1903) described the mounds of 7. wconomus as containing 
stored fragments of plant material. He stated that many such were 
examined, but appears to have described the species from only one vial 
of specimens. It therefore seems probable that the specimens collected 
did not correspond to the mound description, which is characteristic of the 
much commoner I. ebenerianus, also occurring in the same areas of the 
Sudan from which 7. economus was described. Tragardh was not aware 
of any specific distinction, which was not recognised until 7’. ebenerianus 


was described by Sjéstedt (1926 ¢). 


d) T. auriterre Sjéstedt. — Though more commonly found in the 
mounds of other species or genera of termites, 7. auriterre occasionally 
builds a small single-domed mound outwardly resembling those of 
T. ebenerianus, usually in sheltered situations. The nests of this species 
do not contain stored grass fragments. They are of particular interest 
because the pattern of the dark faecal lining is deep-cut and distinct, 
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resembling that which occurs in the nests of some Nasutitermes, and being 
distinctly different from the other four Trinervitermes. described here 
(Plate II, fig. 10). It has also been recorded as constructing small earth 
tunnels up trees on a few occasions. The original record of 7. auriterre 
from the Gold Coast by Sjéstedt (1926 b) was from a mixed nest with 
Amitermes evuncifer Silv. in the damaged base of a palm tree. 


e) T. suspensus Silvestri. — This species is usually found in the aban- 
doned and derelict mounds of 7. ebenerianus, or more particularly in the 
numerous mounds of Cubitermes sp. which occur on shallow grey soils 
overlying vesicular laterite. It rarely builds a mound of its own, and 
those that do occur are weak structures surrounding grass tussocks or 
tree stumps in protected positions. The mound recorded by Silvestri 
(1914) for this species was probably that of 7. ebenerianus reoccupied, 
particularly since he also records it as sharing a mound with T’horacotermes 
brevinotus. In the latter case the mound may not have been constructed 
by either species, being a broad dome rather than the cylindrical form 
typical of Thoracotermes (Plate II, fig. 8). 

T. suspensus stores substantial quantities of grass fragments in its nests. 


B. SIzE DISTRIBUTION IN TRINERVITERMES MOUNDS. — The sizes of 
Trinervitermes mounds were recorded by taking the longest and shortest 
diameters. The area covered by each mound was assumed to be approx- 
imately the sum of the area of a circle with the lesser diameter and a 
rectangle with one side equal to the lesser diameter and the other the 
difference between this and the greater diameter. The ‘‘mean diameter’’ 
was then expressed as that of a circle of equivalent area. This treatment 
agreed reasonably well with the shape of the majority of the mounds, and 
thus gave greater accuracy for comparative purposes than the use of the 
ordinary geometric mean diameter. 

The largest mounds recorded were those of 7. carbonarius in which the 
mean diameter was approximately 18 inches. The mounds of 7. @conomus 
had a mean diameter of 15 inches, and those of 7. ebenerianus, 10 inches. 
The other two species did not produce mounds often enough to permit 
estimation; such as were found were only a few inches in diameter. 

A total of 943 mounds of 7. ebenerianus were measured, and from these 
a frequency distribution of size was constructed. This departed signif- 
icantly from normality, being skewed to the left and showing distinct 
kurtosis. It is suggested that an explanation for the shape of this dis- 
tribution graph may be obtained from consideration of the habits of the 
termites. The winged reproductive castes fly from their parent mounds 
during a limited period of a few weeks each year in the early part of the 
wet season. The foundation of new colonies, and the mounds which arise 
from them, therefore forms an annual rythmic cycle. The process of 
mound construction is also largely controlled by climate, in that the 
greater part of expansion or new construction takes place during and 
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immediately after the wet season. Thus the cyclic effect of colony 
foundation is reinforced by the similar effect of cyclic building activity. 
The measurements were taken in a period of two months from late 
November to early January, when there was practically no termite activity 
outside the mounds, either building or foraging. 

The sizes reached by mounds of the same age in a large sample series 
may be expected to be distributed normally about the mean for that age. 
The sample of live mounds examined at the inactive part of the year 
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included measurements of all ages, and the frequency distribution of sizes 
is therefore considered to be the resultant of the component normal 
distributions for successive years. 

A graphical method of analysis of polymodal frequency distributions 
by means of “‘probability” graph paper was described by Harding (1949), 
for use with taxonomic measurement data. In the present case, by 
making use of Harding’s method, it was found that two hypothetical 
component distributions could not be satisfactorily fitted to the data. 
Three component distributions were found to give an expected resultant 
which did not significantly depart from the observed results. Four 
component distributions were also found which fitted the observed results 
reasonably well, but their resultant was nearer to significant departure 
from the observed data than that of the three. 
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The cumulative percentage frequencies are plotted on the probability 
scale against their class marks on a linear scale in figure 1, which also 
shows the three component normal distributions as straight lines, and their 
resultant as a dotted curve superimposed on the observed curve. In 
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Fie. 2. — Observed size distribution (unshaded, bold outline) with component normal distributions 
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figure 2 the three component distributions are superimposed on the 
histogram of the total frequency distribution. The equivalent graphs 
for the four components are not shown, since they are essentially similar. 
A comparison of the three and the four distributions is given in table I. 
Observations have indicated that mounds up to 9 or 10 inches in diameter 
could arise in one season in favourable circumstances, and it is therefore 
thought unlikely that the observed distribution contains more than four 
components, particularly since the fit with four is less satisfactory than 
with three. 


Conclusions. 
It would appear that in the population of 7. ebenerianus studied, a 


mean diameter of 15-16 inches was reached in three to four years, after 
which any increase in size was slower and colony expansion probably took 
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TABLE 1.—POSSIBLE COMPONENT DISTRIBUTIONS OF TOTAL SIZE DISTRIBUTION. 


CAE _EXPECTED FREQUENCY EXPECTED FREQUENCY 
BASED ON TRIMODAL BASED ON QUADRIMODAL 
OBSERVED DISTRIBUTION DISTRIBUTION 
FREQUENCY. 
Mean 

No. | diam. components. tot. components. tot. 
1 Aon! 14 18 13 2 £2 
72 2.5 20 23 23 yy) ae 
3 SEO 42 44 44 43 43 
4 4,5 od 63 1 64 by) 1 60 
5 2.0 85 741 4 79 68 6 74 
6 6,5 64 58 11 69 si, ANG} 66 
J} 7.0 80 34 26 1 61 SOMEOO 3 72 
8 8.5 67 16 48 2 66 ‘sy GN 6 76 
9 9.5 74 6 68 4 78 5 40a 49) 75 
10 10.5 77 1 70 8 79 2) 33 31 66 
atl 1125 ie) 52 14 66 412 46 1 59 
12, 42.5 57 30 23 53 4 55 D 61 
13 SES D2 14 31 45 1 46 6 | 953 
14 14.5 39 4 39 43 30 14 | 44 
15 Ao 47 1 43 44 AS 24 39 
16 16.5 39 39 39 6 32 38 
17 47.5 34 30 30 2 32 34 
18 18.5 21 DS 5) 24 24 
Ae, 1955 10 14 14 14 14 
20 20.5 ig 8 8 6 6 
| 24eD 3 4 4 2 2) 
22 2225 2 1 1 1 1 
TOTALS 943 399 329 285 | 943 | 310 219 257 157 | 943 

Means 4.75 9-98 14.97 ale tages (lala PA aMoRay)) 

Standard deviations | 1.85 1.84 2.70 Ae Ome lee On mele 2am. 2 

Degrees of freedom = n = 21—9= 12 n= 20—12 = 

y? = 17,408 y? = 14.678 

P = more than 10 %, less than 20 % P= more thanweon Yoeless 
than 10 % 


place mainly by the erection of supplementary mounds. There were 
a very few (1% of the total population) mounds with a mean diameter 
over 23 inches and these have been disregarded in the analysis since it 1s 
considered that they were abnormal, possibly arising through very slowly 
continued expansion or by recolonisation and partial extension. These 
very large mounds were wide spreading low structures which were usually 
sparsely populated, the densest communities occurring in the ‘‘optimum” 
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sized mounds. The probable mean annual increment of mounds would 
seem to be 4-5 inches diameter. Other populations of 7’. ebenerianus 
mounds may have different size distributions resulting from the effects of 
differing environments on the rate of growth and number of mounds. 

It was stated by Coaton (1948) that in South Africa the bulk of the 
supplementary mounds were deserted by the termites when grass supplies 
increased. In Northern Nigeria many apparently deserted mounds 
existed, though in view of the abundance of grasses it is unlikely that the 
shortage of food was the reason for increased mound construction. The 
reverse would seem to be more probable in that extra mounds appeared 
in the peak growth periods, presumably facilitating the exploitation of the 
increased resources. The original breeding mound would probably be 
permanently inhabited during the life of the colony, and it is therefore 
thought that the number of original breeding mounds may correspond 
approximately to the magnitude of the distribution of largest sized mounds. 
This would allow for a lower proportion of breeding mounds among the 
smaller sizes, and a few larger sized secondary mounds. It can thus be 
considered unlikely that the mean number of mounds per colony is greater 
than six or less than three in the area studied. 

No satisfactory method of identifying original breeding mounds has 
been devised. The king and queen were seldom found, since in Triner- 
vitermes there appears to be no true queen cell, and the comparatively 
mobile queen is easily overlooked; no estimate of mean colony numbers 
could be achieved in this way. The method described above is the 
simplest by which such an estimate can be obtained. The very limited 
numbers of the mounds of the other species restricted its use to 7. ebene- 
rianus in this instance. There is however little doubt that the size dis- 
tributions of the other species follow a different pattern which would 
reflect the less frequent occurrence of subsidiary mounds. The larger 
mounds of 7’. carbonarius must result from continued expansion over a 
longer period, and the age of the very large mounds which occur in the 
more southern vegetation zones is likely to be measured in decades. 


Summary. 


This paper is one of a series of comparative studies of the biology and 
ecology of five species of Trinervitermes occurring in West Africa. The 
nest structure of each is described in detail, and specific differences are 
given. The largest mounds are those of 7. carbonarius followed by 
L. ceconomus and 7’. ebenerianus in that order. T. auriterre and T. 
suspensus do not produce mounds sufficiently often for their average size 
to be estimated. Large numbers of measurements of 7’. ebenerianus 
mounds have been used to construct a frequency distribution of Size, 
which is considered to be the resultant of three or four component normal 
distributions. These are thought to arise from the seasonal activities of 
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the termites, each distribution representing the mounds of one year. 
On the basis of this hypothesis it is suggested that in the population 
examined the mean annual increment of mounds is four to five inches 
diameter; colony expansion is probably by the erection of supplementary 
mounds after the primary mounds reach three or four years of age. The 
mean number of mounds per colony is probably between three and six. 


Résumé. 


On a décrit en détail la construction des nids de cing espéces de Triner- 
vitermes en Afrique Occidentale, montrant les différences inter-spécifiques. 
Parmi les termitiéres la plus grosse est construite par 7. carbonarius, 
suivi de 7’. e@conomus et T. ebenerianus dans cet ordre. Les 7. auriterre 
et T. suspensus ne batissent que rarement les termitiéres et on ne peut pas 
obtenir la moyenne statistique de leur grosseur. On a déterminé chez les 
termitieres de 7’. ebenerianus une fréquence de tailles, composée on pense de 
trois ou quatre distributions normales interactives. On présente ’hypothése 
que celles-ci sont déterminées par les activités en saison, chaque distribution 
représentant les termitiéres construites en une seule année, et que l’aug- 
mentation annuelle est en moyenne de 10 a 12 centimétres en diamétre ; 
Vexpansion des colonies aprés que les termitiéres originales ont atteint 
leur grosseur habituelle apres trois ou quatre ans est due aux termitiéres 
supplémentaires. Le nombre moyen de nids dans une colonie est proba- 
blement entre trois et six. 


Zusammenfassung. 


Dieser Artikel gehért zu einer Reihe von vergleichenden Studien der 
Biologie und Gikologie von fiinf Arten von Trinervitermes, die in West- 
afrika vorkommen. Die Neststruktur wird fiir jede Art im einzelnen 
beschrieben, und die speziellen Unterschiede werden hervorgehoben. Der 
Grosse nach angeordnet stehen die Hiigel von 7’. carbonarius an erster, die 
von 7. economus an zweiter und die von 7’. ebenerianus an dritter Stelle. 
T. auriterre und T. suspensus bauen nur selten Hiigel, und ihre durch- 
schnittliche Grésse ist deshalb nicht abzuschatzen. Eine Bestimmung 
der Haufigkeitsverteilung der Grésse wurde an Hand von zahlreichen 
Messungen an 7’. ebenerianus Hiigeln durchgefiihrt. Diese Haufigkeitsver- 
-teilung wird als die Resultante von drei oder vier normalen Verteilungs- 
komponenten angesehen. Es ist anzunehmen, dass diese Komponenten 
durch die Tatigkeit der Termiten wahrend der verschiedenen Jahreszeiten 
entstehen, so dass jede Verteilung die wahrend eines Jahres angelegten 
Hiigel darstellt. Auf Grund dieser Hypothese wiirde sich ergeben, dass 
fiir die untersuchte Population die mittlere jahrliche Zunahme des Durch- 
messers der Hiigel 10-12 cm betragt. Die Ausdehnung der Kolonie erfolgt 
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durch Anlage zusatzlicher Hiigel, wenn die urspriinglich vorhandenen drei 
bis vier Jahre alt sind. Jede kolonie besitzt im Durchschnitt drei bis sechs 


Hiigel. 
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Fie. 1. — Mound of 7. ebenerianus. 

Fic. 2. — Very young supplementary mound of 7. carbonarius. 

Fic. 3. — Older mound of 7. carbonarius. 

Fic. 4. — Young supplementary mound of 7. @conomus. 

Fries. 5 and 6. — Older mounds of 7. @conomus showing the conspicuous open foraging holes. 
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Fig. 7. — Portion of mound of 7. ebenerianus to show internal structure. 
Fic. 8. — Part of an old Cubitermes mound converted by T. suspensus to its own use. 
Fic. 9. — Enlarged fragment of internal surface of galleries of 7. ebenerianus showing the pattern 
of the faecal deposit with which it is lined. 
Fre. 10. — A similar fragment of the workings of T. auriterrae showing the deeper and more 


distinct pattern of the lining. 


LES ECHANGES TROPHALLACTIQUES PROCTODEAUX 
CHEZ LA FOURMI D’ARGENTINE: 
IRIDOMYRMEX HUMILIS 
(HYM. FORM. DOLICHODERIDAE). 


par 
Cl. TOROSSIAN 


(Laboratoire d’Entomologie de la Faculté des Sciences de Toulouse.) 


A la suite d’un récent séjour a la station de Zoologie agricole d’ Antibes, 
nous avons récolté un certain nombre de colonies de la fourmi d’Argen- 
tine : Iridomyrmex humilis (Hym. Form. Dolichoderid) (1). Nous avions 
déja signalé (1958-1959-1960), l’existence d’échanges trophallactiques 
proctodéaux chez des fourmis appartenant a la famille des Dolichoderide : 
Dolichoderus quadripunctatus et Tapinoma erraticum. 

L’étude de la fourmi d’Argentine : Jridomyrmex humilis, nous a permis 
de retrouver chez cette espece, des échanges trophallactiques proctodéaux, 
assez différents de ceux précédemment décrits. 

Les différences portent a la fois sur les préliminaires de l’acte, sur l’acte 
lui-méme, sur le rdle et sur limportance de l’aliment proctodéal dans 
Pactivité trophique de la colonie. 


1° Description des échanges trophallactiques proctodéaux de la fourmi 
d’Argentine : Iridomyrmex humilis. 


Le processus qui aboutit 4 l’émission, puis a la distribution de l’aliment 
proctodéal chez Iridomyrmex humilis, débute toujours par des soins aux 
jeunes larves (larves dont la taille est comprise entre 0,8 et 1 mm). L’ou- 
vriere léche soigneusement la larve en s’attardant sur la région buccale, 
pendant un temps variable n’excédant pas généralement trois a quatre 
minutes. 

Elle peut ensuite, soit interrompre ses soins, et abandonner la larve, 
soit les compléter en la nourrissant par le mécanisme des classiques 
échanges trophallactiques stomodéaux. 

Cependant, en de trés rares circonstances, l’ouvriére peut manifester 
(aprés avoir palpé et léché la larve) un comportement particulier, qui 


(1) Nous sommes heureux de remercier ici, M. Bitiorrt, directeur de la station, qui nous a 
grandement facilité notre tache. 
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débute par le reploiement rapide de Vabdomen vers le bas, et se poursuit 
par lémission par l’anus dune minuscule gouttelette d’une substance 
nutritive de couleur blanche, de consistance liquide, et d’un diamétre 
moyen de 0,06 mm. L’ouvriere gaisit ensuite la gouttelette tres délicate- 
ment, avec ses mandibules, et redressant son abdomen, la dépose sur la 
bouche de la larve qui l’absorbe aussitét. Les trois phases essentielles de 
cet acte 

— recourbement de abdomen, 

— émission de la gouttelette, 

— et absorption par la larve, durent respectivement : une seconde, 
deux secondes et dix a trente secondes. 

Les autres caracteres des échanges trophallactiques proctodéaux de la 
fourmi d’Argentine sont : 

— en premier lieu, leur grande rareté ; nous avons compté quatre 
échanges proctodéaux apres plusieurs heures d’observation continue, 
alors que dans le méme temps des centaines d’échanges stomodéaux 
étaient dénombrés ; 

— en second lieu, nous n’avons jamais vu, a ce jour, une distribution 
d’aliment proctodéal au profit des adultes de la colonie. Cet aliment parait 
done destiné a Palimentation des seules larves de petite taille ou de taille 
moyenne. 


2° Comparaison de l’aliment proctodéal de la fourmi d’Argentine avec 
Valiment proctodéal des autres Dolichoderidae. 


Les caractéres des échanges trophallactiques proctodéaux de la fourmi 
d’Argentine soulignent tout particuliérement les differences de ces 
échanges, comparés & ceux du méme type qui s’observent chez Taptnoma 
erraticum et surtout chez Dolichoderus quadripunctatus. 

Chez Iridomyrmex humilis, Valiment proctodéal constitue un apport 
de nourriture tout a fait négligeable dans l’activité trophique de la colonie : 

— En premier lieu, par le volume de la gouttelette émise au cours d’un 
échange trophallactique proctodéal de la fourmi d’Argentine, compare 
au volume de la gouttelette de Dolichoderus quadripunctatus (Iridomyrmex 
humilis émet des gouttelettes dont le diamétre moyen est de 6/100 de milli- 
métre alors que celles de Dolichoderus quadripunctatus arrivent a 48/100 de 
millimétre, ce qui représente un apport trente-deux fois moins important !). 

— En second lieu, par la grande rareté des échanges proctodéaux chez 
Iridomyrmex humilis, ce qui souligne encore plus nettement le caractére 
peu important de cette forme d’alimentation au point de vue quantitatif. 


Il est tout de méme intéressant de constater Pexistence des échanges 
trophallactiques proctodéaux chez la fourmi d’Argentine, méme si ces 
échanges ont une portée tres limitée, car ils permettent de rattacher la 
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fourmi d’Argentine aux autres Dolichoderidae de nos régions, et de la 
mettre dans une série évolutive qui débuterait précisément avec /rido- 
myrmex humilis (fourmi polygyne et terricole, dont les échanges procto- 
déaux sont trés peu importants et, de plus, extrémement irréguliers). 
En second lieu se placerait Tapinoma erraticum (fourmi polygyne et terri- 
cole dont les échanges proctodéaux, bien que peu importants, sont malgré 
tout plus réguliers et d’une portée plus générale). Enfin, le maximum de 
complexité des échanges proctodéaux s’observe chez la fourmi Dolichoderus 
quadripunctatus, pour qui ils représentent un apport de nourriture impor- 
tant, en relation avec le cycle biologique de la colonie, et généralisé a tous 
ses éléments pendant la période d’évolution du couvain. 
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